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The  presented  study  comprises  a  complete morphological  and  phylotaxonomic  revision  of  basal 
Sphenacodontia, designated as  the paraphyletic  ‘haptodontines’.  Ianthodon  from  the Kasimovian  is known 
from  newly  identified  elements,  including  most  of  the  skull  and  particular  postcrania.  This  species  is 
determined  as  the  best model  for  the  initial morphology  of  the  Sphenacomorpha  (Edaphosauridae  and 
Sphenacodontia). Remarkably older sphenacodontian remains from the Moscovian indicate a derived, though 
fragmentarily known  form, possibly basal Sphenacodontoidea. The genus Haptodus  is  conclusively  revised, 
including the revalidation of the type species H. baylei from the Artinskian. Haptodus grandis  is renamed as 
Hypselohaptodus,  gen.  nov.  “Haptodus”  garnettensis  is  not  monophyletic  with  Haptodus,  moreover  the 
material assigned to  it yielded a greater diversity. Thus, its renaming includes Eohaptodus garnettensis, gen. 
nov.,  Tenuacaptor  reiszi,  gen.  et  spec.  nov.,  and  Kenomagnathus  scotti,  gen.  et  spec.  nov.  Along  with 
Ianthodon and the basal edaphosaurid  Ianthasaurus, these taxa from a single assemblage are differentiated 
by dentition and  skull proportions, providing a  case  study of annidation. Since  Ianthodon  can be excluded 
from  Sphenacomorpha,  the  larger,  stem‐based  taxon  Haptodontiformes  is  introduced.  More  derived 
‘haptodontines’  apparently  form  another  radiation,  named  as  Pantherapsida.  This  new  taxon  includes 
Cutleria, Tetraceratops, Hypselohaptodus, the Palaeohatteriidae (Pantelosaurus and Palaeohatteria), and the 








basaler  Sphenacodontia,  der  paraphyletischen  ‚Haptodontinae‘.  Ianthodon  aus  dem  Kasimov  ist  von 
zusätzlichen  Skelettteilen  bekannt,  dem  nahezu  vollständigen  Schädel  sowie  einiger  Postcrania.  The  Art 
repräsentiert die beste Näherung der ursprünglichen Anatomie der Sphenacomorpha  (Edaphosauridae und 
Sphenacodontia).  Auffallend  ältere  Reste  aus  dem Moscov  deuten  auf  eine  abgeleitete,  wenngleich  nur 





spec. nov. Einschließlich  Ianthodon und des basalen Edaphosauriden  Ianthasaurus  sind diese Taxa ein und 
derselben Fauna durch Gebiss und Schädelproportionen unterschieden, womit ein Fall von Einnischung belegt 
ist.  Da  Ianthodon  von  Sphenacomorpha  ausgeschlossen  werden  kann,  wird  das  weiter  gefasste  Taxon 
Haptodontiformes  aufgestellt.  Fortschrittlichere  ‚Haptodonten‘  bilden  offenbar  eine weitere Radiation,  die 
Pantherapsida.  Dieses  neue  Taxon  umfasst  Cutleria,  Tetraceratops,  Hypselohaptodus,  Palaeohatteriidae 
(Pantelosaurus  and  Palaeohatteria)  und  die  Sphenacodontoidea.  Der  Übergang  von  ‚Pelycosauria‘  zu 
Therapsida  kann  als  langzeitliche  Entwicklung  bestätigt  werden.  Es  wird  eine  integrative  evolutionäre 




















1.1 The Carboniferous record of synapsids 
 
  Synapsida,  together  with  their  sister  group  Reptilia  (Sauropsida),  are  part  of  the 
Amniota  (Sumida  &  Martin,  1997).  These  tetrapods  gained  fully  terrestrial  reproduction, 
allowing  them  to  inhabit  ecosystems  away  from water  bodies.  Few  fossils  from  the Viséan 
were previously interpreted as amniotes (Smithson & Rolfe, 1990; Paton et al., 1999), but were 
recently  revised  as being more basal  reptiliomorphs  (Ruta et  al., 2003). However,  amniotes 
began their successful evolution  in the stable humid environments of the Carboniferous. The 
sauropsid  lineage  includes Parareptila and Eureptilia. Synapsids evolved  into Therapsida,  the 
stem group of mammals. 
The  early  diversification  of  synapsids  appeared  before  the  time  when  the  vast 
rainforest  communities  collapsed  in  the  Kasimovian  (Sahney  et  al.,  2010).  Thereafter, 
synapsids evolved  into a great diversity and disparity  (Fig. 1.1). The presence of synapsids  in 
the Lower Pennsylvanian is questionable from skeletal evidence (Reisz & Modesto, 1996). The 
ichnological  record  however  yields  evidence  that  larger  synapsids  were  present  from  the 
Lower Moscovian Pottsville Formation of Alabama onwards (Hunt et al., 2004). This sheds light 
on  the basal amniote  radiation also. The amniote origin has a Bashkirian age, which  is also 
reflected by tracks that may be older than the Joggins Formation, as discussed by Falcon‐Lang 




Upper Moscovian  (Westphal D) of Florence, Nova Scotia  (Reisz, 1972). This  fauna contains a 
certain ophiacodontian (Archaeothyris), an enigmatic form (Echinerpeton), and also unnamed 
sphenacodontians.  All  skeletal  remains  indicate  small  animals,  reflecting  either  a  low 
evolutionary stage regarding Cope’s rule (Laurin, 2004) or a paleo‐ecological signal. 
Subsequent  to  the  Carboniferous  Rainforest  Collapse,  amniotes  developed  a 











Fig.  1.1:  Stratigraphic  distribution  of  basal  Sphenacodontia,  with  first  occurrences  of 
outgroups, complete  range of Sphenacodontidae, and  the oldest  record of  the crown‐group, 





In  the Kasimovian,  two  localities are of substantial significance. The Sangre de Cristo 
Formation  of  Badger  Creek,  Colorado  (Vaughn,  1969;  Sumida  &  Berman,  1993)  contains  a 
synapsid  diversity  including  an  ophiacodontid,  a  basal  edaphosaurid  (Ianthasaurus),  and 
unnamed  basal  sphenacodontians  as  well  as  derived  sphenacodontids.  The  Slightly  older 
Stanton  Formation, Garnett  locality,  Kansas  (Reisz  et  al., 1982;  Laurin, 1993; Kissel & Reisz, 
2004),  yielded  an  unnamed  ophiacodontid,  Ianthasaurus,  Ianthodon,  and  a  basal 
sphenacodontian assigned to Haptodus. 














numerous  taxonomic  concepts,  including  Osborn  (1903),  Case  (1907),  and Williston  (1912, 
1914).  These  primary  publications  are  also  cited  in  the  present  study  concerning  the 

















Fig.  1.2:  Phylogenetic model  of 
basal  synapsids  (‘Pelycosauria’), 









formed  by  the  postorbital.  Using  this  pattern  as  a  phylogenetic  signal,  Osborn  (1903) 
introduced the taxon Synapsida to  include therapsids and several reptiles. Pelycosauria were 
classified among basal Diapsida by Osborn  (1903). At  the  time of Romer & Price  (1940),  the 




Certain  ‘pelycosaurs’  gave  rise  to  the  Therapsida.  The  informal  designation  “mammal‐like 
reptiles”  is  still  used.  Some  studies  unclude  ‘pelycosaurs’,  while  others  refer  to  non‐
mammalian therapsids solely. However, there is a fundamental difference between the invalid 
designations.  It  is  therefore  recommended  to  avoid  the  term  “mammal‐like  reptile”,  in 
particular  the component “reptile”.  In contrast,  ‘pelycosaurs’  form a  true evolutionary entity 
(Kemp, 2006)  strongly differentiated  from  their  therapsid descendants and  thus providing a 
useful term. 
  The  first  cladistic  analyses  revealed  that  among  ‘pelycosaurs’  the  family  of 
Sphenacodontidae  is  the  closest  relative  to  Therapsida  (Reisz,  1980;  Hopson &  Barghusen, 









Fig. 1.3:  The  first  cladistics  addressing basal  synapsids. A:  family‐based  tree,  confirming  the 








Fig.  1.4:  Phylogenetic  models  that  resolve  the  sphenacodontian  basis.  A:  Haptodus, 
understood  as  a  single  stem  genus,  based  on  the well‐known H.  garnettensis  (Reisz  et  al., 
1992). Tetraceratops  is added  in accordance  to  the analysis by Laurin & Reisz  (1990). B:  the 
first  revalidation  of  original  haptodontine‐grade  genera  (Laurin,  1993).  Palaeohatteria  was 
removed from the analysis by Laurin (1994).  Ianthodon was first investigated by Kissel & Reisz 
(2004)  with  the  same matrix,  who  also  included  Palaeohatteria.  C:  Tree  resulting  from  a 





  Reisz  et  al.  (1992)  presented  the  first  analysis  resolving  Sphenacodontidae  in  detail 
(Fig. 1.4 A). The  tree confirmed all previous assumptions on  the position of basal subclades. 
Varanopidae  are  the  basal‐most  eupelycosaurians.  Edaphosauridae  are  the  sister  to 
Sphenacodontia.  Sphenacodontidae  and  Therapsida  were  combined  in  the  new  term 
Sphenacodontoidea.  
  Romer & Price (1940) had lumped several European findings with Haptodus baylei (Fig. 
1.5) without personal  reinvestigation,  concededly due  to  the political  situation  in Europe  at 
this time. The authors established the subfamily Haptodontinae, comprising the single genus 
Haptodus  that was considered ancestral  to Sphenacodontinae  (today Sphenacodontidae). An 
increased  lumping  was  suggested  by  Currie  (1977,  1979;  see  Fig.  1.5).  Laurin  (1993)  then 
modified  the  cladistic  analysis of Reisz  et  al.  (1992)  to  revalidate original  genera  that were 
lumped  with  Haptodus  due  to  the  paradigm  of  a  single  stem  form:  Palaeohatteria, 
Pantelosaurus,  and  Cutleria. With  this  revision of  the  taxonomy presented by Currie  (1977, 
1979), the former “Haptodus” turned into a paraphyly (Laurin, 1993; Fig. 1.4 B), that was later 
extended  by  the  newly  discovered  Ianthodon  (Kissel &  Reisz,  2004).  The  differentiation  of 


















1.3 The significance of ‘Haptodontinae’ 
 
  Considering  the  taxonomic  ‘lump‐and‐split‐history’  and  incomplete  revalidation  of 
basal sphenacodontians, a shift  in the perception of Haptodus had appeared (Fig. 1.5). Currie 
(1979)  assigned  the  Permian  species  to  the  type  Haptodus  baylei,  while  retaining  the 
Carboniferous Haptodus garnettensis (Currie, 1977). Laurin (1993) described new specimens of 
the  latter, but did not study the poorly preserved type and only specimen of H. baylei. Thus, 
the  validity  remained  unrevised.  Subsequent  workers  referred  to  the  well‐known  H. 
garnettensis  as  an  outgroup  for  Sphenacodontoidea,  unaware  of  its  probably  invalid  genus 
designation (Sidor, 2003; Liu et al., 2009).  
  The  evolutionary  significance  of  ‘haptodontines’  (Fig.  1.6)  as  the  ancestral  stage 
leading  to  therapsids  strongly  contrasts  the poor knowledge on  their biology and evolution. 
Sphenacodontids  represent  a  stable  sister  group  to  therapsids,  including  some  functional 
parallelism  (Kemp,  2006).  Transitional  characters  to  therapsids  are  barely  reported,  partly 
because of the poor understanding of basal sphenacodontids (e.g., Neosaurus, see Falconnet, 
2015).  In  contrast,  the  ‘haptodontine’  paraphyly  has  the  potential  to  reconstruct  the 
evolutionary changes around the sphenacodontoidean node.  
Therapsids show an improved morphology and physiology (Hotton et al., 1986; Sumida 
& Martin, 1997; Kemp, 2005), marking  the  transition  from basal,  ‘reptile‐like’ amniotes  to a 
lineage clearly  indicating mammalian affinities. Therapsid  innovations,  such as  the  increased 
metabolism  and  partly  erect  stance,  triggered  both  the  Permian  to  Lower  Triassic  and  the 
Cenozoic  predominance  of  synapsids  over  non‐dinosaurian  reptiles.  However,  therapsids 
appeared  suddenly  in  the  fossil  record  of  the  Middle  Permian.  Since  the  sister‐group 
relationship  to  sphenacodontids  predicts  their  Carboniferous  origin,  the  most  significant 
transitional ghost lineage in vertebrate evolutionary history is a persistent gap. Without fossil 
evidence of basal therapsids, ‘haptodontines’ represent a key stage for this issue. 
  On  the other hand, basal  sphenacodontians are extremely  rare  (Olson, 1975; Currie, 
1979).  Only  two  series  of  specimens  exist,  one  from  the  Garnett  fauna  (Haptodus 
garnettensis), the other from the Cisuralian of the Döhlen Basins (Palaohatteria longicaudata). 
All material beyond  is  restricted  to single specimens or even  fragments. Moreover, previous 
workers concentrated on systematics and anatomy (Laurin, 1993; Benson, 2012), whereas little 









Fig.  1.6:  Skeletal  reconstructions  of  basal  sphenacodontians.  A:  adult  form  of  “Haptodus 
baylei”,  resembling Pantelosaurus, skull  length 15  to 20 cm  (from Currie, 1979, Fig. 18 a). B: 
Haptodus  garnettensis,  skull  length  about  12  cm  (Laurin,  1993,  Fig.  1  C,  D).  C:  Haptodus 





1.4 Approaching the revision  
 
  In  order  to  evaluate  the  current  record  of  ‘haptodontines’,  a  complete  re‐
documentation was carried out. The study  includes all synapsid specimens assigned  to basal 
sphenacodontians (Fig. 1.7). There  is no paleobiogeographic difference from the range of the 
known  Sphenacodontidae;  the  non‐therapsid  sphenacodontian  record  is  restricted  to  the 
equatorial regions of Laurasia.  
Photographic documentation and drawing was undertaken at: (1) the collections of the 
Geological  Survey  in  Freiberg, Germany  (Sächsisches  Landesamt  für Umwelt,  Landwirtschaft 
und Geologie), (2) the Senckenberg Naturhistorische Sammlungen Dresden, Germany, (3) the 
Museum  für Naturkunde  Berlin, Germany,  (4)  the Naturhistorisches Museum  Schleusingen, 
Germany,  (5)  the Warwickshire  County Museum, Warwick,  England,  GB,  (6)  the  Muséum 
National d’Histoire Naturelle, Paris, France,  (7) the Sam Noble Oklahoma Museum of Natural 
History, Norman, Oklahoma, USA, (8) the Carnegie Museum, Pittsburgh, Pennsylvania, USA, (9) 
the Museum  of  Comparative  Zoology,  Harvard University,  Cambridge, Massachusetts, USA, 






sphenacodontians,  Palaeohatteria  and  Pantelosaurus.  It  represents  the  first  modern 
documentation of  the original  fossils. The major  reference  for Pantelosaurus still  remains  its 
first  description  by Huene  (1925)  and  the  brief  comments  by  Laurin  (1994).  Palaeohatteria 
(Credner, 1888) was partly  revised by Currie  (1979). This  revision was based on  latex peels. 
Moreover, Currie (1979) mixed several taxon designations.  
  Previous  cladistic  analyses  did  not  resolve  Edaphosauridae,  with  the  exception  of 
Benson  (2012).  Due  to  the  taxonomic  context  including  Ianthasaurus  as  a  separate  unit, 
Benson (2012) figured out that Ianthodon is more basal than edaphosaurids. As a preliminary 
phylogenetic analysis of Ianthodon, the matrix of Fröbisch et al. (2011) was used in Chapter 2. 
For  the remainder of  the present study, a newly created matrix  is coding a wide context  for 
basal  sphenacodontians,  although  not  yet  fully  exhausted  for  testable  specimens  and 






Fig. 1.7: Paleobiogeography of basal sphenacodontian  findings, marking  the  same equatorial 
regions of  Laurasia  that was also  inhabited by  the known  range of Sphenacodontidae. Note 




  Beyond  the  phylogenetic  hypotheses,  the  present  study  aims  to  reconstruct  the 
evolution  in  terms  of  radiation  events,  ecological  roles,  and  faunal  development.  From  the 
above  stated  systematic  and  stratigraphic  knowledge,  it  is  noticeable  that  the  derived 
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‘pelycosaurus’,  the  Sphenacodontia,  are  among  the  oldest  known  synapsids  (Fig.  1.1).  An 
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New information on the cranial and postcranial anatomy 
of the early synapsid Ianthodon schultzei 
(Sphenacomorpha: Sphenacodontia),  


















Newly  identified material belonging  to  the holotype specimen of  Ianthodon schultzei 
substantially increases our knowledge of this poorly known basal sphenacodont synapsid from 
the  fossil  site  in Garnett,  Kansas  (Missourian,  Late  Pennsylvanian).  The  original  description, 
based  on  a  partial  dermal  skull  roof,  is  augmented  with  information  on  the  palate  and 
braincase,  together with data on  the mandible  and  a  few postcranial elements. The  known 
skeletal morphology resembles that of Haptodus garnettensis, another synapsid taxon known 
from this  locality, but with fewer marginal, distinctly recurved teeth and smaller teeth on the 
transverse  flange of  the pterygoid. Although  recognizing  that  the holotype  and only  known 
specimen  represents  a  juvenile  individual,  Ianthodon  appears  to  reflect  a  more  basal 
sphenacodontian condition  than H. garnettensis. A  restricted phylogenetic analysis based on 
previous work and newly scored characters for Ianthodon, Cutleria and Pantelosaurus supports 
this  hypothesis.  The  Garnett  locality  appears  to  preserve  an  assemblage  of  synapsids 
(Haptodus, Ianthasaurus, Ianthodon) that are close to the base of the large clade that includes 















The Garnett  locality  in Kansas has produced one of  the best  known Missourian‐age 
continental fossil assemblages,  including plants and pollen,  invertebrates, fishes, amphibians, 
and  amniotes.  Its  geology  and  the  vertebrate  biota  have  been  summarized  by  Reisz  et  al. 
(1982) and Kissel & Reisz (2004). The tetrapod assemblage is characterized by the presence of 
numerous  skeletons of  the oldest known diapsid  reptile Petrolacosaurus  (Reisz, 1977, 1981) 
and  multiple  skeletons  of  several  synapsids,  including  an  undescribed  ophiacodontid,  an 
undescribed sphenacodontian,  the small edaphosaurid  Ianthasaurus hardestiorum  (Reisz and 
Berman,  1986;  Modesto  and  Reisz,  1990;  Mazierski  and  Reisz,  2010)  and  the  basal 
sphenacodontian  “Haptodus”  garnettensis  (Currie,  1977;  Laurin,  1993;  for  revised 
nomenclature see Chapter 4). Although originally identified as a synapsid, the precise identity 
of Xyrospondylus ecordi, known only from the holotype dorsal vertebra (KUVP 9963, University 
of  Kansas Museum  of Natural History,  Lawrence,  KS),  remains  uncertain  (Reisz,  1986).  The 
diversity of synapsids at this site recently increased with the description of a single partial skull 
of  Ianthodon  schultzei  (Kissel & Reisz, 2004). The  synapsid  assemblage  at Garnett  seems  to 
document  the  earliest  known  stages  of  eupelycosaurian  evolution,  and  the  taxic  diversity 
preserved at  this  locality suggests  that a detailed reexamination of all known materials  from 
this  locality may  provide  new  insights  into  patterns  of  diversification within  this  important 
clade. Ianthodon schultzei is a critical component of this reexamination. 
  The  holotype  of  Ianthodon  schultzei  (Kissel &  Reisz,  2004) was  originally  separated 
from  a  block  that  apparently  also  contained  the  remains  of  both  Petrolacosaurus  and 
“Haptodus”.  Reexamination  and  additional  preparation  of  the  slabs,  including  the  skull 
described originally, has revealed more skeletal material that can be confidently attributed to 
Ianthodon. We  identify  the  synapsid material  on  the  entire  block  as  a  single  disarticulated 
partial skeleton of I. schultzei, accompanied by a partial Petrolacosaurus skeleton,  in contrast 
with  the  previous mistaken  interpretation  of  certain  elements  as  belonging  to  “Haptodus” 
garnettensis  (Kissel  &  Reisz,  2004).  This  identification  is  based  largely  on  a  detailed 
reevaluation  of  the  available  anatomical  information.  However,  our  interpretation  is  also 




overlap  between  the  preserved  elements.  The  assignment  of  the  dentary  to  “Haptodus” 
garnettensis is questionable on anatomical grounds. After additional preparation and study of 
all known specimens from the locality, the surface texture characteristics used to identify the 





The  following  institutional  codes  are used  in  this paper:  FO  – University of  Toronto 
Mississauga Fossil; KUVP – University of Kansas Museum of Natural History, Lawrence, KS; RM 













and an anterior postcranial skeleton  including vertebrae,  ribs,  right scapula and coracoids as 
well  as  left  humerus  (Fig.  2.1).  The  specimen  is  incompletely  ossified,  indicating  a  juvenile 
individual.  On  the  same  slab,  a  partial  skeleton  of  Petrolacosaurus  is  preserved.  Palatal, 
mandibular, occipital and postcranial elements are newly assigned to the holotype. The skull 
was  removed  from  the  slab  during  preparation  (Fig.  2.2).  After  documenting  the  originally 
exposed  side  (Kissel & Reisz, 2004,  Fig. 2),  the  skull was embedded  and prepared  from  the 
other side, now exposing the labial surface of the maxilla (Fig. 2.3). 
Referred specimens: KUVP 133736,  left maxilla; FO 176,  right maxilla. These  referrals 
are  based  not  only  on  the  shape  of  the maxilla  but  also  on  tooth  shape  and  the  reduced 
number of precaniniform teeth relative to that in “Haptodus” garnettensis.  
Revised  diagnosis:  Small  sphenacodontian  characterized  by  the  presence  of  three 




in  “Haptodus”, with  narrow,  rather  than  bulbous,  tips.  It  differs  from  “H.”  garnettensis  in 
having  four or  fewer maxillary  teeth  anterior  to  the enlarged pair of  teeth on  this element 
rather  than  six.  The  teeth  on  the  transverse  flange  of  the  pterygoid  are  smaller  than  in 











juvenile  and  smallest  specimens  RM  14,156,  RM  14,157  and  ROM  29872  of  “Haptodus” 
garnettensis  (see  Currie,  1977;  Laurin,  1993).  As  reconstructed,  the  skull  of  Ianthodon  is 
slenderer than “H.” garnettensis specimens of the same size in the region of the snout and the 
anterior mandible. As  far as  can be discerned,  the postcranial proportions of  Ianthodon are 
nearly  the same as  in RM 14,156, while  the higher number of precaniniform maxillary  teeth 
and the more rectangular shape of the humerus entepicondyle distinguish the holotype of “H.” 
garnettensis  from  that of  Ianthodon. The holotype  skeleton  is preserved on  the  same block 
with some skeletal elements of Petrolacosaurus, from which  it can easily be distinguished on 







Reisz  (2004), and  this need not be  repeated here. The  skull elements are  spread across  the 
slabs that form the fossil block (Fig. 2.1), with several elements trending off the edges. Most of 
the  skull  roof  is  preserved  on  the  original  small  block,  mostly  disarticulated.  The  nasals, 
quadratojugal  and  premaxillae  have  clearly moved  away  from  the  other  skull  elements.  A 
concentration of palatal, occipital and mandibular elements is found in close proximity to each 
other on one of the other blocks, together with other skeletal elements. Partly because of the 
juvenile  condition  of  the  specimen,  it  is  somewhat  difficult  to  interpret  the  exact  edges  of 
some  of  the  elements.  We  are,  however,  confident  that  these  bones  belonged  to  one 
individual because of the consistency in anatomy, level of ossification and lack of duplication. 
The premaxilla  is an unusually slender element, especially  in view of the  large size of 







only slightly curved posteriorly, and  this curvature  is  restricted  to  the  tip. The upper crowns 
are densely striated on the lingual side, and moderately striated on the labial side. 
The  maxilla  of  the  holotype  KUVP  133735  is  poorly  preserved,  but  two  referred 
specimens provide valuable additional  information about the anatomy of this element. These 
specimens  are  identified with  confidence  as belonging  to  Ianthodon because of  the unique 
dentition that they share with the holotype. Overall, the shape of the teeth  is quite unusual, 








The  dorsal  blade  of  the maxilla  is  low.  Best  seen  in  the medially  exposed  referred 
specimens, it increases in height gradually along the anterior one‐third of the bone and above 
the  alveolar  shelf,  reaching  its maximum  above  the  enlarged  pair  of  teeth.  Its  dorsal  edge 
extends  posteriorly  along  four  or  five  tooth  positions  before  it  starts  to  slope  ventrally, 
reaching  the  alveolar  shelf by  the nineteenth  tooth position. Anteriorly,  the  sutural  contact 
with the premaxilla covers most of the alveolar shelf of the first maxillary tooth. Between the 




The maxillary  tooth count can be calculated  for  Ianthodon because  the  two  referred 
maxillae are nearly complete. There are at least 18 positions preserved in KUVP 133736, and it 
is likely that there would have been up to two more tooth positions in the maxilla posteriorly. 




decrease  in  size  posteriorly. All  teeth  are  broad  at  their  bases,  remaining  largely  uncurved 
through most of the crown, with tips curving posteriorly (Laurin, 1993). Striations are present 
in the presumed crown portions of the maxillary teeth. As seen in the spectrum of juvenile to 
adult  specimens  of  “Haptodus”  garnettensis,  as  well  as  other  non‐therapsid  synapsids, 
significant ontogenetic changes of the tooth crown type are not to be expected. 
When  compared  to  the  known maxillae  of  “Haptodus”  garnettensis where  a  higher 







         
 
Fig.  2.1:  Ianthodon  schultzei  holotype  KUVP  133735,  combined  slab, with  outlines  of  skull 
bones  (outlines  by  D.  Scott,  made  prior  to  Kissel  &  Reisz,  2004,  Fig.  2;  now  exposed  as 
embedded counter  slab) and a disarticulated  skeleton of  the diapsid  reptile Petrolacosaurus 
kansensis (shaded areas). Abbreviations: a – angular; ar – articular; c – vertebra centrum; cau – 
caudal  neural  arch;  cle  –  cleithrum;  co  –  anterior  coracoid;  cp  –  cultriform  process  of 


























Fig.  2.3:  Ianthodon  schultzei  holotype  KUVP  133735,  A:  redocumented  skull,  B:  dislocated
premaxillae. Abbreviations: Fr –  frontal;  j –  jugal;  l –  lacrimal; m – maxilla; p – parietal; po –





The  tall  lacrimal  of  Ianthodon  schultzei,  despite  its  relatively  poor  preservation,  is 
sufficiently complete for determining its outline, showing it to be as tall as the maxilla or even 
slightly  taller.  This  is  consistent  with  the  lacrimal  height  of  other  basal  sphenacodontians 
(Laurin,  1993,  Fig.  3)  but  contrasts with  the  still  taller  lacrimal  of  Palaeohatteria  (Credner, 
1888, Pl. 25, Fig. 4) and  the  slender elements  in ophiacodontids and eothyridids. The  latter 
basal synapsids have distinct, elongate maxilla–lacrimal sutures, and their lacrimals tend to be 
slender  anteriorly.  As  in  edaphosaurids  and  basal  sphenacodontians,  I.  schultzei  has  a  tall 



















Both  vomers  can  be  identified,  partially  covered  by  other  elements  and  exposed  in 
partial  dorsal  view.  Anteriorly,  its  narrow  tip  has  a  short  indentation  for  contact with  the 
premaxilla.  This  element  broadens  posteriorly,  but  is  covered  by  the mandible.  Very  small 
teeth are observed below the lateral margin, where the vomer would have formed the medial 
edge of the choana. 
The  rough dimensions of  the palatine are discernible on  the  central block  (Fig. 2.5), 
near a series of neural arches. The choanal notch of the palatine is also exposed, although the 
outline of the anterior region is incomplete. 
Both pterygoids are preserved. Measured  from  the  level of  the  thickened  transverse 
flange, the anterior process is about twice the length of the quadrate ramus. The dorsal blade 
emerging  from  the medial rim of  the palatine ramus  is as  low as  in “Haptodus” garnettensis 
(ROM 43606) but with  a  steeper posterior  edge.  The  transverse  flange bears  at  least  three 
teeth. Regarding the structural similarity with the pterygoid of “Haptodus” garnettensis, there 
are  most  likely  more  tooth  positions,  particularly  since  the  teeth  of  this  row  are 
proportionately smaller in Ianthodon. The high quadrate ramus equals the proportions seen in 
other basal synapsids. As  is typical for basal sphenacodontians, the basipterygoid articulation 




to  Romer  &  Price,  1940;  Reisz,  1986).  A  peg‐like  process  marks  the  area  where  the 
epipterygoid articulates with a subvertical notch in the anterior edge of the quadrate ramus, as 
seen  also  in most  stem  sphenacodonts  (not  in Palaeohatteria),  Sphenacodon  (Eberth, 1985, 
Fig. 21) and Ianthasaurus (ROM 59933, contra Mazierski & Reisz, 2010). 
As with  the palatine, no  significant difference  could be  found  in  the parasphenoid–
basisphenoid complex of Ianthodon schultzei and “Haptodus” garnettensis. The basipterygoid 
processes  point  anterolaterally  and  have  flat  articular  facets.  Compared  to  “Haptodus” 
garnettensis (ROM 43602, 43604), the cultriform process is proportionally longer. 
The  supraoccipital  is  subrectangular  in  outline, with  a  shallow  embayment  for  the 
foramen magnum  in  its central margin. There  is a modest vertical median  ridge  that widens 
toward  the embayment, where  the  supraoccipital articulated with  the exoccipitals on either 






Both  mandibles  are  preserved,  with  the  better‐articulated  left  ramus  measuring 
approximately 84 mm  in total  length.  In  lateral view, the mandible  is only slightly bent  in  its 
tooth‐bearing  anterior  half.  The  posterior  end  of  the  dentary,  together with  the  dislocated 
surangular, forms a moderate bulge of the coronoid region, resembling that of the “Haptodus” 
garnettensis  specimen  ROM  30099.  The  anterior  part  of  the  mandible  is  dorsoventrally 
slenderer  than  in  all  known  specimens  of  “Haptodus”  garnettensis,  including  the  youngest 
known mandible in ROM 29872. This juvenile is of similar size to the Ianthodon holotype but is 
much more  robust  and  shows  an  initial  dorsoventral  thickening  of  the  symphyseal  area,  a 
region that is strong in the largest specimen ROM 43604. 
The dentary  is very slender  in dorsoventral view, with a thickened alveolar shelf that 








of  the crown. The  level of compaction of  the  teeth and  the overall  reduced  thickness of  the 
dentine  suggest  that  the  teeth  in  Ianthodon  reflect  trophic  specializations  that are different 
from  “Haptodus”. The  teeth  in  the posterior  region of  the dentary  increase  in broadness as 
they become smaller posteriorly. 
Dislocated  from  the  articulated  mandibles,  there  is  a  single  splenial  next  to  the 
premaxillae.  Both  the  anterior  and  posterior  tips  are  delicate  and  poorly  preserved.  The 
dorsoventral  extension  is  high,  suggesting  that  the  splenial  had  a  thin  exposure  in  lateral 
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aspect.  Its posterior end has a slight dorsal expansion, possibly contributing  to  the coronoid 
eminence. 
The angular of Ianthodon schultzei is slender and obviously not as tall or as massive as 
in  “Haptodus” garnettensis, especially  relative  to  the  surangular height;  it has  a  flat  ventral 
lamina that does not extend as far below the prearticular  level as  in “Haptodus” garnettensis 




The  right  surangular  is  exposed medially,  showing  the  posterior  articulation  for  the 
articular and the anterodorsal groove to host the dentary. A gently developed ridge runs along 
its  dorsal  edge where  an  aponeurosis would  have  attached  for  the  adductor muscles.  The 
posterior  border  of  the  adductor  fossa  is  marked  by  a  small  triangular  process  for  the 




and a bifurcate posterior  region. The body of  the  left posterior coronoid, exposed  in medial 
view,  is  covered  by  more  than  20  small  teeth.  Another  denticulate  coronoid  element  is 
preserved, but it is largely covered by other elements, making precise identification difficult. 
Both articulars are preserved, one in articulation with the rest of the left mandible, the 
other  isolated  and  displaced  in  front  of  the  right  dentary. No  detailed  observations  on  the 
presence  of  a  pterygoideus  or  a  retroarticular  process  can  be made.  There  are  extremely 
elongate, slender prearticulars preserved in place on the left mandible and separately from the 
right mandible,  the  latter displaced posteriorly  to  lie under  the humerus of Petrolacosaurus 
and a rib.  Its posterior process  is slightly bifurcate. Both seem untwisted, contrasting with all 
edaphosaurids  and  basal  sphenacodonts.  Based  on  our  experience  with  the  compaction 
properties of bones  in the Garnett fossil beds, we can determine that this  is not a diagenetic 
artifact.  Unfortunately,  the  juvenile  “Haptodus”  garnettensis  specimen  ROM  29872  is  not 
exposed  for direct  comparison, but  the  rather  adult ROM 30099 has  a  twisted prearticular. 
Thus, the Ianthodon prearticular appears to preserve the plesiomorphic condition. Along with 
the articular, the main body of the prearticular is strongly built, and, despite its juvenile stage, 













are  not,  or  only  shallowly,  excavated;  this  also  depends  on  the  level  of  compression.  The 
zygapophyses  are  short. Unlike  in  “Haptodus” garnettensis,  the postzygapohyses  are widely 
spaced and single, not showing the broad double‐lobed plate as in ROM 43604 or ROM29872. 
All  diapophyses  are moderate  lateral  extensions  and  have  sub‐rounded  cross  sections.  The 
diapophysial  laminae are not reduced, connecting  the central edge of the neural arch  to the 
very tip of the diapophysis by a convex blade. 
Relatively  large  intercentra appear to be present between the supraoccipital and one 
of  the  posterior  coronoids,  indicating  that  Ianthodon  has  the  plesiomorphic  tetrapod 
condition,  in contrast  to  the  tendency of  reduction of  these vertebral elements  in advanced 
pelycosaur‐grade sphenacodonts. 
No elements posterior to the middle trunk are known, except for a single neural arch 
with  a  shortened  spine  that  might  belong  to  the  proximal  caudal  series.  The  anterior 
zygapophyses are shortened compared to average dorsal vertebrae, and the spine is half as tall 
as in the dorsals. 
All dorsal ribs are  long and weakly curved, with the strongest  flexion  in  the proximal 
portion. At  least one cervical  rib  is  identified with confidence, bearing a straight, stout shaft 
that  flares  distally.  An  anterior  process  is  present  on  the  cervical  rib,  presumably  a 
plesiomorphic character.  In dorsal ribs, the tuberculum  is prominent, but not separated from 




one would  expect  for  the  cleithrum. A  flat  and  broadened  dorsal  tip  instantly  turns  into  a 
rounder cross  section, which  is again gradually  flattened  towards  its presumed contact with 
the  clavicle.  Similar  cleithra  are  present  in  Edaphosaurus  and  Dimetrodon  (Romer &  Price, 
1940, Pl. 28 B, 38 C) as well as in Pantelosaurus. It most closely resembles the cleithrum of an 
undescribed  sphenacodont  from  Garnett,  as  well  as  that  of  the  holotype  of  “Haptodus” 
garnettensis RM 14,156. 
The  replacement bones of  the pectoral girdle are delicately  constructed and  remain 
unfused  in  this  juvenile  specimen.  The  scapula  is  44  mm  tall  and  19  mm  wide  in 
midlongitudinal  extension.  The  bone  is  well‐ossified,  as  is  typical  for  even  very  young 
individuals  in  basal  amniotes. As  seen  in  Palaeohatteria,  the  scapula  and  anterior  coracoid 




and  is not  as  simple  as  the dorsal  end  like  in Palaeohatteria  juveniles.  The  lateral  foramen 
(supraglenoid  foramen)  is  located above  the glenoid  fossa, at about one quarter of  the  total 
scapular  height,  and  slightly  posterior  to  the  edge  of  the  supraglenoid  ridge.  There  is  no 
indication of a notch interrupting the proximal anterior margin. In I. schultzei, the dorsal end of 
the  scapula  flares  anteroposteriorly,  in  strong  contrast  to  the  condition  in  “Haptodus” 
garnettensis  (compare  to  Laurin,  1993,  Fig.  19).  Unfortunately,  the  distal  portion  of  the 










juvenile,  it  resembles  juvenile  specimens  of  Palaeohatteria.  Its  proximal  head  is  strongly 
distorted by crushing, revealing the broken edge of the tubercle for the M. latissimus dorsi and 




sphenacodontians,  is  a blade‐like  structure  that  extends distally without  flaring  significantly 




















right posterior  coronoid with eroded denticles, C: detail of  right pterygoid  transverse  flange 















Fig.  2.6:  Ianthodon  schultzei  cranial  and  skeletal  reconstruction.  Three‐dimensional 










included Pantelosaurus, Cutleria and  sphenacodontids.  In a  subsequent,  large‐scale analysis, 
Ianthodon was found to be more basal, near the edaphosaurid–sphenacodont node (Benson, 
2012), but  its exact position  remained poorly  resolved.  In  the  latter analysis, Benson  (2012) 
extensively  revised  the  character  list  and  included  all  known  “pelycosaur”  grade  synapsids, 
while  Kissel  &  Reisz  (2004)  used  data  and  taxa  derived  from  Laurin  (1993),  which mainly 
followed Reisz et al. (1992). Another recent analysis of sphenacodont synapsids by Fröbisch et 













hatchlings)  than  any  other  basal  sphenacodont,  and  histological  samples  taken  recently 
support this interpretation. We expect that fossil materials of such an early ontogenetic stage 
would  not  assist  in  resolving  tree  topology  since many  osteological  features would  not  be 
readily comparable with those in adults. In contrast, Ianthodon and other Garnett juveniles are 




“Haptodus” garnettensis. The basalmost nodes of Sphenacodontia  collapse even  in  the 50% 
majority  rule mode, providing no hypothesis  to  resolve  the  relative positions of  “Haptodus” 
garnettensis  and  Ianthodon.  We  interpret  the  situation  as  follows:  the  extreme  juvenile 
condition  of  Palaeohatteria  resulted  in  the  coding  in  a  number  of  osteological  features  as 
plesiomorphic,  resulting  in  its  placement  (minimum  height  in  the  tree)  between  the 
unresolved basal sphenacodonts (Ianthodon plus “Haptodus” garnettensis) and the advanced 
Pantelosaurus  saxonicus.We  therefore  decided  to  exclude  Palaeohatteria  from  the  analysis 
(compare  Laurin,  1993,  1994).  Furthermore,  there  are  reasons  to  consider  Pantelosaurus 
Huene,  1925,  as  a  possible  junior  synonym  of  Palaeohatteria  Credner,  1888  (Spindler, 





Cryptovenator  was  also  removed  from  the  analysis  because  of  its  extremely 
fragmentary  nature.  The monophyly of  Sphenacodontidae  is well  supported  and only  three 
representative  taxa  are  included  in  this  analysis.  Therapsid  monophyly  is  extremely  well 
supported, and we  include two representative basal taxa. “Haptodus” garnettensis and other 
basal  sphenacodonts  are  currently  under  revision,  including  an  exhaustive  phylogenetic 
analysis;  they  are  thus  provisionally  cited  herein  as  coded  by  Laurin  (1993),  Fröbisch  et  al. 
(2011), and Brink & Reisz (2014). 
Smaller changes concerning six characters were made in noticeable cases: 
Character 43 previously coded  state  (1) only  in Pantelosaurus;  thus,  it  is  combined with  the 







Character 70  is affected by retyping only, as state  (1) was not used  in Fröbisch et al.  (2011); 
thus, it was integrated into (0), while the scoring of sphenacodontids with (2) turns into (1). 
Character  97  is  partly  redundant  with  character  23,  as  the  former  state  (0)  means 
“inapplicable”; the former (0) turns into (?); (1) turns into (0), and (2) turns into (1). 
 
Coding  was  completely  reevaluated  for  the  haptodont‐grade  taxa  Ianthodon, 
Pantelosaurus and Cutleria, all based on detailed specimen reexaminations. The codings for all 
122  characters  (see  Fröbisch  et  al.,  2011,  supplement  2)  are  listed  below  (brackets mark 
features  that  are not  fully  visible or  are based on  reconstructions; bold  characters  indicate 
rephrased coding): 
Ianthodon 
00?000010(2)     (1)11(0)101110   0000000?01 
0?00????1(1)     ?00??11(?)20     0101100&10(0)1 
0?100(1)?(0)??   0?010(0)(0)?0?   ?????????? 
????00?111     11?00???00     01?1?????0       01 
Pantelosaurus 
(0)(0)?0??0111   ?(2)12?11(1)?0   1?(0)0?(1)?001 
??00????1(0)     ?110?11020     0(1)???(1)00(1)? 
???001??(0)?     100000000?     11000?00?0 




(0)(0)?0(0)(1)111?   0212110?10     ?01?0(1)1?0? 
???0????11     ?111?11021     01011?00(0)1 
???00100(1)0     1?010?0?0?     ?????????? 
????00?1(1)1     ???????010     00(1)12????0       11 
 
While most deviations from the previous matrix (Fröbisch et al., 2011) concern simple 






coded  with  (1)  regarding  the  deformation  constraints  that  affected  the  holotypic  fossil; 
character  11:  Pantelosaurus  uncertain;  Cutleria  weakly  supported;  Ianthodon  by  vague 
indication; character 12: depending on the definition,  i.e., whether the middle portion of the 
postorbital  is  taken  into  account  or  not;  character  14:  Cutleria  recoded  (formerly  “0&2”); 
Ianthodon solved via reconstruction; character 18:  in the type of Cutleria the bone  is broken 
through;  it  is thus not able to score, whereas Pantelosaurus  indicates  it well; character 23:  in 
Cutleria,  a  small  fragment  is  seen  as  a  maxillary  one,  leaving  no  space  for  the  lacrimal 
(contradicting Lewis & Vaughn, 1965); characters 26 and 27: Ianthodon was known already to 
resemble “H.” garnettensis; character 28: Pantelosaurus scored from skeleton no. 5  (see von 
Huene,  1925);  Cutleria  is  much  too  uncertain;  character  31:  was  previously  unknown  in 
Ianthodon;  character  33:  from  pterygoid  reconstruction  of  Ianthodon;  character  34:  follows 
reconstructions in all cases; character 56: if meaning a maxillary swelling only, it is seen in the 
Pantelosaurus  skeleton  no.  4  (see  von  Huene,  1925);  character  57:  Cutleria  newly  scored; 
Ianthodon depends on (differing) referred maxillaries; character 62: remaining questionable in 
all three taxa, Cutleria and Pantelosaurus were mistakenly scored in previous matrix; character 
66:  Ianthodon,  although  affected  from  compaction,  is  tentatively  seen  as  resembling  “H.” 




femur;  character  94:  the  Pantelosaurus  type  preserves  about  half  of  its  pedal  elements, 




were  treated as polymorphisms, as  this adjustment  includes  the possibility of uncertainties. 
According to Strong & Lipscomb (1999), missing and inapplicable data were both coded by “?”. 









The branch‐and‐bound search of  the  final matrix  retained  the 10 most parsimonious 
trees,  with  a  tree  length  of  245  steps.  The  consistency  index  (ci)  is  0.793  (0.788  without 
uninformative characters). The retention  index (RI)  is 0.798,  leading to a rescaled consistency 
index (RC) of 0.632. Comparing the previous trees (Kissel & Reisz, 2004; Fröbisch et al., 2011; 








Ianthodon  schultzei  and  “Haptodus”  garnettensis  as  potential  basalmost  sphenacodonts. 
Resolving  their exact positions  is  impossible  in  the  strict  consensus, while  the majority  rule 
consensus supports a more basal position for Ianthodon, with 60% frequency. In this scenario, 
“Haptodus”  garnettensis  and  higher  Sphenacodontia  share  the  diagnostic  feature  of  a 
supracanine buttress  (character 21)  and  an  anteroventrally  sloping premaxillary margin  (96: 
ci=0.667).  If “Haptodus” garnettensis  is more basal,  Ianthodon and higher  taxa share a deep 
supratemporal notch on  the parietal  (15;  the  supporting  steps of  characters  32  and  93  are 
reconstructed and ambiguous). The shallow supratemporal notch in “Haptodus”  garnettensis 
is  accepted  from  Laurin  (1993)  for  the  time  being,  subject  to  reevaluation.  The maxillary 
character  (21)  provides  a  more  objective  and  comparable  feature  that  reflects  a  known 
evolutionary trend of pelycosaur‐grade sphenacodonts. Furthermore, Ianthodon appears to be 
the only known sphenacomorph to share an untwisted prearticular with more basal synapsids. 
This  leads  to  the  preferred  hypothesis  of  Ianthodon  being more  basal  (partly  according  to 
Benson, 2012), supported also by character discussion.  
For both cases, Ianthodon is diagnosed by a postfrontal which is posteriorly incised by 
the postorbital  (11: ci=0.667, convergent  to Sphenacodontidae). Further diagnostic  features, 
such  as  the  reduced  dentition  (see  above),  have  lower  ci  values,  at  least  according  to  the 
character list used in this study. By differential diagnosis, Ianthodon can be identified by a lack 
of  many  apomorphies.  Also,  independently  from  its  position  in  the  tree,  “Haptodus” 
garnettensis  is diagnosed by the autapomorphies of a facial exposure of the septomaxilla  (3) 



















1992,  and  followers;  Benson,  2012),  the  node  for  the  sister‐group  relationship  between 
Edaphosauridae  and  Sphenacodontia  is  stable,  and  the  robustness  of  this  taxon  warrants 
taxonomic  designation.  Although  remaining  unnamed  for  a  long  time,  the  new  term 
Sphenacomorpha was applied  to  this  clade by  Ivakhnenko without a definition  (Ivakhnenko, 
2003, p. 358).We therefore define this well‐supported clade by the  last common ancestor of 
Edaphosaurus  pogonias  Cope,  1882  and  Homo  sapiens  Linnaeus,  1758.  Providing  a  proper 
definition of  this  clade  is particularly  appropriate here  since  the Garnett  representatives  of 
Sphenacomorpha,  Ianthodon,  Ianthasaurus and  “Haptodus” are basal  representatives of  the 
two branches that are at this node. Localities like Badger Creek (Sumida & Berman, 1993) and 
Garnett  (Kissel & Reisz, 2004)  are  key  sites  for  investigations of  the  initial diversification of 
Sphenacomorpha. 
Among  the  historical  designations  previously  used  for  basal  synapsids,  the  recent 
usage of the term “Theromorpha” as a senior synonym of the generally accepted Therapsida 
by Ivakhnenko (2008; resembling the usage by Nopcsa, 1923; compare also Ivakhnenko, 2003) 
is a notable case. First used by Cope  (1878)  to combine Pelycosauria and Anomodontia,  the 
term “Theromorpha” was subsequently  ignored (Osborn, 1903). It was  later resurrected, e.g., 
in Williston (1912), but was always broader than Pelycosauria. Williston abandoned his use of 
“Theromorpha”  in  later  classifications  (Romer &  Price,  1940).  In  the  preface  of  their  great 
revision,  Romer  &  Price  (1940)  preferred  the  term  “Pelycosauria”  to  “Theromorpha”, 
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understood  as  synonymous.  Therefore,  the  usage  of  this  term  yields  confusion  and  should 




from broad  to narrow  (character 13); quadratojugal  loses zygomatic component  (30); stapes 
changes  from massive  to blade‐like 38); coronoid  region  strongly arching dorsally  (39);  ilium 
loses dorsal groove (81); ilium expanding anterodorsally (82); pterygoid quadrate process loses 
medial shelf (102); stapes dorsal goes from slender to broad (103). 
The  taxon  is  additionally  supported  by  the  following  unequivocal  but  ambiguous 





The  clade  Sphenacodontia  is  further  diagnosed  by  the  following  unambiguous  and 
unequivocal  characters:  ridged  pineal  rim  (18), marginal  teeth  from  slender  to  robust  (49), 
deep  sockets  for  premaxillary  teeth  (52).  It  is  also  supported  by  the  unequivocal  but 
ambiguous character of an enlarged triceps process in the posterior coracoids (113). 
The clade name Sphenacodontoidea is maintained. It is defined herein as a node‐based 
taxon  (originally  stem‐based;  Reisz  et  al.,  1992)  and  as  the  last  common  ancestor  of 
Sphenacodon  ferox  Marsh,  1878  and  Homo  sapiens  Linnaeus,  1758.  The  taxon 
Sphenacodontidae remains stembased and  includes Cutleria, according to Benson (2012) and 





2.4 Discussion and conclusions 
 
The  new  information  on  the morphology  of  Ianthodon  confirms  its  basal  position 
within  Sphenacodontia.  Together  with  other  forms  from  the  Garnett  fossil  lagerstaette,  it 
represents one of the oldest faunas close to the initial radiation of Sphenacomorpha, including 
the  edaphosaurid  Ianthasaurus  and  the  basal  sphenacodont  “Haptodus”  garnettensis.  The 
osteology  of  these  taxa  provides  valuable  information  about  the  plesiomorphic  condition 
associated with the evolution of Sphenacomorpha, the large clade that includes mammals. At 
the  same  time,  the  variation  among  these Missourian‐aged  taxa  includes  rather  advanced 
features that reoccur in higher sphenacodonts, the most noticeable being the small number of 
premaxillary  and  precaniniform  teeth  in  Ianthodon.  Based  on  the  available  evidence,  we 
propose that basal sphenacomorphs descended from a generalist form with a great potential 
for  adaptions,  evolving  into  ecologically  divergent  species  with  small‐scale  differences 
(Spindler et al., 2013). Despite the new data on Ianthodon, we still know relatively little about 
this early  stage of  sphenacomorph evolution, and  further  study of  the Garnett  fauna might 
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Guadalupian age,  the  reconstruction of  their origin  is questionable and based on  little data. 
Concerning  the Artinskian  taxon  Tetraceratops  insignis,  broadly  accepted  as  the  oldest  and 
basal‐most  member,  no  close  relation  to  therapsids  could  be  found  during  the  re‐
documentation. Instead, a fragmentarily preserved vertebral sequence from the Desmoinesian 
assemblage  of  Florence,  Nova  Scotia,  is  considered  to  be  a  new  candidate  for  the  oldest 
therapsid.  This  pushes  back  their  origin  farther  than  required  by  phylogenetic  results. 









The  ‘mammal‐like’  clade  Therapsida  was  dominant  during  the  Late  Permian  and 
onward.  Its monophyly  has  long  been  accepted,  with  few  exceptions  (Olson,  1962).  Even 




expected  to  contain,  for  example,  the  evolutionary  steps  between  both  stages  of  synapsid 














In  previous  phylogenetic  analyses,  the  sister‐group  relationship  of  Therapsida  and 
Sphenacodontidae,  forming  the  clade  Sphenacodontoidea  (Reisz  et  al.,  1992),  is  a  well‐
supported  hypothesis.  A  new  phylogenetic  analysis,  using  190  characters  for  about  40 
operational taxonomic units (OTU), has been built for an on‐going revision of basal, haptodont‐
grade  sphenacodonts  (Spindler &  Sander,  in  prep.). Most  of  the  trees  support  the  node  of 
Sphenacodontoidea.  If  the  clade  Edaphosauridae  is  included  and  resolved  to  a  genus  level, 
therapsids plot much deeper in the synapsid clade in some phylogenies. This is mainly an issue 


















literature  indicates  a  setting  close  to  the  transition,  with  most  of  the  typical  therapsid 
innovations not yet achieved. More basal therapsids should not preserve any synapomorphies 
aside from those seen in Tetraceratops, except the latter is a surviving primitive side branch. 
The  problems  when  evaluating  Tetraceratops  are  (1)  its  highly  autapomorphic 
character combination, such as ornamentation, short  facial region, and specialized dentition, 
and (2) the poor preservation of the single holotypic skull. The specimen has been re‐studied 
carefully and  is currently under  re‐evaluation. Anatomical  identifications  take  into account a 
high  degree  of  compaction,  but  although  a  simple  mode  of  deformation.  In  contrast  to 
previous  workers,  the  therapsid  synapomorphies  could  not  be  reproduced,  resulting  in  a 
haptodontgrade classification independent from the same result by Conrad & Sidor (2001) and 
supported by  Liu et al.  (2009).  For example, a  long  lacrimal  reaching  the external naris  is a 
condition  excluding  Tetraceratops  from  Sphenacodontoidea,  especially  since  it  cannot  be 
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explained  as  a  reversal  in  a  shortened  facial  portion.  The  basicranial  articulation  is  fully 
developed, and none of the palato‐basicranial changes of the transition towards therapsids are 
indicated.  From  all  observations,  the  crushed  temporal  region  is  only  distinguished  from 
nontherapsid synapsids by proportional differences. 
Despite  its  fragmentary  preservation,  Raranimus  dashankouensis  from  the  Middle 
Permian Dashankou assemblage of China (Liu et al., 2009) reveals several informative features, 
permitting  a  stable  preliminary  tree  position  as  a  certain  but  primitive  therapsid.  The  only 
additional result from the new analysis is that Raranimus clusters with Gorgonopsidae in some 
trees. Their  suggested weak  synapomorphies  are  the  absence of bulbous  tooth  shapes,  the 
complete  enlargement  of  the  premaxillary  set  of  teeth,  and  a  slight  precanine  step.  This 
relationship  is questionable due to the  low resolution of therapsids with few and generalized 
OTU (Raranimus, ‘Biarmosuchians’, Gorgonopsidae, basal Anomodontia, basal Dinocephalia). 
Several  therapsids  of  the  established  subgroups  cohabit with  Raranimus  (Liu  et  al., 
2009.),  thus  the  first  larger  radiation  already  took  place  before  the  Late  Radian.  A  newly 
discovered  therapsid  assemblage  from  Zambia  (Sidor et  al., 2014), which  is not much older 
than Dashankou, reflects a wide distribution of Olson’s gap therapsids, as also Southern high 
latitudes  were  inhabited  by  an  outstanding  diversity.  The  rather  basal  conditions  in  the 
Dashankou  Anomodontia  (Biseridens)  and  Dinocephalia  (Stenocybus,  a  junior  synonym  of 
Sinophoneus yumenensis after Kammerer, 2011)  indicate a setting close to this diversification 
event. Raranimus is, therefore, a good representative of the initial stage of the Middle Permian 
therapsids,  but  not  capable  of  clearing  up  the  pelycosaur‐therapsid  transition,  nor  an  Early 
Permian stage.  
The clade of Therapsida shows extraordinarily robust support  (Bremer decay‐value  is 
17  after  Fröbisch  et  al., 2011; 27  after  Spindler  et  al., 2015  = Chapter 2).  This might  result 






3.4  Impact of re-documented material 
 
During  a  revision  of  basal  sphenacodonts,  several  fragmentary  specimens  first 
described by Reisz  (1972) have been drawn and coded  for the new phylogenetic matrix. The 
vertebral  sequence MCZ 4096  (Museum of Camparative  Zoology, Cambridge, MA)  from  the 
Desmoinesian (Westphalian D) of Nova Scotia shows three sacral to proximal caudal vertebrae 
(Fig.  3.1).  Regarding  the  fused  suture,  it may  represent  an  adult  individual,  classified  as  a 
sphenacodontian with  some Dimetrodon‐like  affinities  (Reisz,  1972).  The  narrowness  of  the 
zygapophysial portion  is a highly derived condition. The specimen was expected to shed  light 







fragmentary  findings  is  to  include  them not all at once, but  individually. For MCZ 4096,  the 
study in progress also tests the assumption of an elongated neural spine showing any influence 
on  the  resulting  phylogeny.  Regardless  these modifications  and  numerous  combinations  of 
OTU, the specimen MCZ 4096 nests as the sister taxon to Therapsida or even within this clade. 
This classification results from the diagnostic combination of characters. The vertebrae 
bear  short  diapophyses,  even  shorter  than  in  primitive  ‘pelycosaurs’,  whereas 
sphenacodontids and advanced edaphosaurids have elongated  transverse processes.  Shared 
with sphenacodontids, the diapophysial ventral  lamina  is reduced  in advanced edaphosaurids 
and higher haptodont‐grade taxa, whereas MCZ 4096 and therapsids  lack a ventral  lamina. In 
combination, such a vertebra type is unique to therapsids. It can be concluded that postcranial 




3.5  Discussion of the Carboniferous material 
 
The  therapsid  classification  of MCZ  4096  is  weak  regarding  its  limited  anatomical 
information, and convergence cannot be ruled out. The greatest critique may come due to the 
















         
 
Fig. 3.1: The oldest  sphenacodont and  sphenacodontoid  specimen MCZ 4096, A:  compound 
specimen  in  several  aspects,  B:  individual  sacral  and  probably  first  caudal  vertebrae  in 
posterior, right  lateral, dorsal and ventral aspects. Roman numerals refer to Reisz  (1972, Fig. 
15 A), although not representing the true sequence with certainty. Abbreviations: cr – caudal 









  When  accepting MCZ  4096  as  a  therapsid,  the  clade  is  pushed  back  farther  than 
required from previous trees (Desmoinesian, see Kissel & Reisz, 2004,  instead of Missourian). 
The  ghost  lineage  is  increased  in  length  independently  from  Tetraceratops.  Such  a  strong 
Lazarus effect can be explained by a gap in the true fossil record due to paleobiogeographical 
and/or  environmental  reasons.  Sidor  et  al.  (2014)  explained  the  Olson’s  gap  phenomenon 
mainly  by  the  observation  that  the  oldest  known  therapsid  faunae  are  sampled  from  high 
latitudes, in constrast to the equatorial ‘pelycosaur’ record. Furthermore, stem therapsids may 
have  inhabited true uplands and erosion dominated areas. An upland environment has been 
stated  for  ‘haptodonts’  (Currie,  1979,  with  citations  for  upland  therapsid  origins),  in  fact 
representing a modest and more extrabasinal  type.  It must be kept  in mind  that  there have 
been many  habitats  not  reported,  depending  on  the  preservational  factors:  sedimentation, 
preservation of basin fill from later erosion, and present surface‐near outcropping. 
The  impact of  the newly  suggested  identification  is  that  the discrepancy of  the FOD 
and  FAD  in  therapsids  can  be  solved.  Sphenacodontoidea would  then  have  a  recorded  age 
close  to  the  divergence  of  Ophiacodontidae  and  Sphenacomorpha  (Sphenacodontia  + 
Edaphosauridae), which  is older than the Florence assemblage (see Reisz, 1972). If therapsids 
are among the oldest sphenacomorphs, they are either low in their tree or push back the FAD 
of  the oldest  Sphenacomorpha. Amniote  radiations  that appear  to be older  than previously 
recorded  are discussed  by  Falcon‐Lang  et  al.  (2007),  contradicted  by  Keighley  et  al.  (2008). 
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Revision of the genus Haptodus  
(Synapsida: Haptodontiformes)  









and  specific  unification  of  the  type  H.  baylei with  other  basal  sphenacodontians.  The  type 
species, although badly preserved and assumed to be a nomen dubium, can be distinguished 
from the well‐known “H.” garnettensis. Moreover, a greater taxonomic diversity is recognized 
in  the  report  of  the  latter.  A  cladistic  analysis  basing  on  specimen  resolution  is  used  to 
investigate  the  very base of  the  sphenacomorph  clade. Among  the  revisions,  the  enigmatic 
Xyrospondylus  is  confirmed  to  be  an  edaphosaurid.  The  large  “Haptodus”  grandis,  a 
sphenacodontid,  is renamed as Hypselohaptodus. The holotype of “Haptodus” garnettensis  is 
suggested  to  be  replaced  by  a  type  series  of  the  best  known  specimens  to  diagnose 
Eohaptodus garnettensis. Two further specimens are separated from the series and renamed 
as Tenuacaptor  reiszi and Kenomagnathus  scotti. Several  specimens  from  the Pennsylvanian 
Garnett  fauna  lack  confident  generic  assignment.  Ianthodon  is  confirmed  as  the  potential 
basalmost ‘haptodontian’. Edaphosauridae appear to nest slightly higher  in the clade. Subject 
to taxon combination, several taxa are placed more basally than  the Edaphosauridae. A new 
stem‐based  taxon,  Haptodontiformes,  is  defined  as  including  the  node‐based 
Sphenacomorpha  (Edaphosauridae  +  Sphenacodontia)  and  all  synapsids  closer  to 














4.2  Introduction and taxonomic history 
 
Since  the great revision of  ‘Pelycosauria’  (non‐therapsid synapsids) by Romer & Price 
(1940),  ‘Haptodontinae’  are  generally  accepted  as  members  of  the  advanced  subclade 
Sphenacodontia, somewhat more primitive than well‐known Sphenacodontids like Dimetrodon 
and  Sphenacodon.  The  sister  group  relationship  of  sphenacodontids  to  therapsids  is 
cladistically  supported  since  the  first  analyses  (Reisz,  1980;  Hopson  &  Barghusen,  1986). 
Resolving advanced sphenacodontids and the lumped genus “Haptodus”, the latter was placed 
as  the sister  to Sphenacodontoidea  (Reisz et al., 1992). The  initial generic  identity of several 
originally distinct taxa (Romer & Price, 1940) has been accepted (Kuhn, 1961; Currie, 1977) or 
even  applied  to  a  species  level  (Currie,  1979).  It  took  until  Laurin  (1993)  to  re‐validate 
Palaeohatteria,  Pantelosaurus  and  Cutleria,  showing  these  genera  formerly  grouped  under 
“Haptodus”  to be a paraphyletic stem group  to  the Sphenacodontoidea. After Laurin  (1993), 
Haptodus  has  been  used  by  the well‐known H.  garnettensis,  leaving  the  unrevised  type H. 
baylei an open question. 
The resemblance of these basal sphenacodontians represents the primitive conditions 
from which both  the Early Permian sphenacodontid apex predators  like Dimetrodon and  the 
diverse therapsids (including mammals) have evolved. Therefore, studying haptodontine‐grade 
synapsids  is of extraordinary  importance  for basal  sphenacodontian diversification,  including 
the ‘pelycosaur’‐therapsid transition.  
  So  far,  this  introduction has  focused on  the main  ideas concerning  the perception of 
Haptodus. For a deeper understanding of  the  intent of  the current study,  the history of  this 
meaningful designation  is  to be portrayed  in greater detail again.  In  the  following, no  strict 
time line is used (therefore see Fig. 4.1), but a concentration on paradigmatic issues.   
Haptodus baylei as the first to be described has been found  in the Autunian series of 
France  (Gaudry,  1886).  The  oldest  classification  of  course  tended  to  distinguish  Haptodus 
baylei  from  other  Autun  specimens,  as  well  as  from  Protorosaurus.  Although  ranking  as 
rhynchocephalians  due  to  symplesiomorphies,  Huene  (1908)  has  grouped  Haptodus  baylei 
with Palaeohatteria longicaudata and Callibrachion gaudryi for the first time. Generic identity 
of  Haptodus  to  Palaeohatteria  was  discussed  by  Williston  (1912;  citing  Thévenin,  1910), 
assuming  fully  grown  individuals,  at  least  stating  a  close  relationship  to  synapsids.  After 
Williston  (1914)  had  placed  Haptodus  and  Callibrachion  in  a more  diapsid  relationship,  he 
regrouped  them  into  Palaeohatteriidae  (see  Chapter  5), meaning  a  theromorph  (synapsid) 
classification  (Williston, 1925). Although Thévenin  (1910) did not explicitly  state  the  identity 
with  Palaeohatteria,  Piveteau  (1927)  cited  the  same  and  argued  contradictory, preferring  a 
position  of  Haptodus  near  Theropleura  (Ophiacodon)  and  even  stronger  related  to 
Varanosaurus. However, most of his anatomical observations cannot be reproduced. Piveteau 
(1927) was basing on personal communication with F. Nopcsa, who classified Palaeohatteria as 
being  close  to  therapsids  (theromorph  position),  but  Haptodus  among  basal  synapsids 
(poliosaurid position) (Nopcsa, 1928, p. 10). Romer & Price (1940) rejected this classification of 













(Romer & Price, 1940), until  the  first Pennsylvanian species was  identified as H. garnettensis 
(Currie, 1977). Haptodontine‐grade synapsid fossils are rare, reported only from the two series 
in Garnett,  Kansas  (Missourian)  and  the Niederhäslich  Formation, Germany  (Artinskian),  as 
well  as  fragmentary  findings  from  further  localities.  The  concerned  taxa  cover  a 





macrourus  and  Callibrachion  gaudryi, which  recently  turned  out  to  be  basal  caseasaurians 
(Chapter 7). Certain ‘haptodontians’ mostly have been treated as the subfamily Haptodontinae 
(‘Haptodontidae’  in  Heyler,  1969,  mistakenly  in  Huene,  1956,  at  last  used  by  Sumida  & 
Berman, 1993, without definition).  Herein, the term of ‘haptodontine’ or haptodontine‐grade 




referring  to  the well‐reported  “Haptodus”  garnettensis  alone  (Reisz  et  al.,  1992;  Liu  et  al., 
2009).  Most  strikingly,  the  unification  of  Haptodus,  Palaeohatteria,  Callibrachion, 
Datheosaurus and Pantelosaurus on  the basis of  literature study only  (Romer & Price, 1940) 
gave rise to the concept of a single‐genus ancestor of higher sphenacodontians. As an unnoted 
exception, Heyler  (1969)  had  recognized  the  distinctness  of  the  type Haptodus  baylei  from 
“Haptodus”  gaudryi  (Callibrachion),  also  regarding  ossification  stages,  and  generally 
questioned the  lumping after Romer & Price (1940). Their dominating concept of “Haptodus” 
lead  to  further assignments  (Paton, 1974; Currie, 1977) and species unification of all smaller 
Permian members (Currie, 1979), again without original specimen work. A resolving approach 
was  carried  out  by  Laurin  (1993)  and  is  intensively  continued  in  the  current  study, with  a 
complete fossil documentation.  
The eponymic type Haptodus baylei  is now re‐documented for the first time since  its 
original  description  (Gaudry,  1886).  Laurin  (1993),  who  did  not  study  the  single,  badly‐
preserved specimen, considered it a probable nomen dubium. In fact, this status is not claimed 
with  certainty.  After  the  name  “Haptodus”  was  used  for  other  fossils  under  the  global 




can  indeed  be  distinguished  from  other  ‘haptodontines’  and,  therefore,  deserves  validity, 
leaving its holotype the only one validly designated as Haptodus.  
However,  there  is  still  taxonomic  confusion.  The  lack  of  differentiation  lead  to 
mistaken  citation  of  Currie  (1979)  by  LeBlanc  &  Reisz  (2014),  as  not  Haptodus  baylei  but 
Palaeohatteria  longicaudata  is presenting three sacrals. Also, Kemp (2006) mixed these taxa, 
based on the taxonomy of Romer & Price (1940).  
The  current  study  aims  to  revise  the  taxonomy  related  to  Haptodus  and  the 
sphenacodontian  origin, whereas  advanced  haptodont‐grade  genera  like  Pantelosaurus  and 
Cutleria have sufficiently been investigated (Laurin, 1993, 1994; Fröbisch, et al. 2011; Benson, 
2012;  for  discussion  on  Palaeohatteria  see  Chapter  2  and  5).  Not  only  the  taxonomic 
uncertainties, but also the newly discovered diversity among the Garnett specimens  forces a 
revision of the basal‐most sphenacodontians.   
The  following  institutional  codes  are  used  in  this  paper:  CM  –  Carnegie Museum, 
Pittsburgh,  Pennsylvania,  USA;  FO  –  University  of  Toronto  Mississauga  Fossil;  Gz  – 




Landwirtschaft  und  Geologie  (geological  survey),  Freiberg,  Saxony,  Germany: 
Regionalsammlung  /  Saurier  Sachsen;  MCZ  –  Museum  of  Comparative  Zoology,  Harvard 
University, Cambridge, Massachusetts, USA; MNHN – Muséum National d’Histoire Naturelle, 
Paris,  France; NHMS  – Naturhistorisches Museum  Schleusingen,  Thuringia, Germany;  RM  – 






In  modern  systematic  paleontology,  taxonomic  descriptions  are  usually  provided 













detailed questions and answers  than are usually  seen  in  traditional  sketching. After creating 




4.4  Systematic paleontology and cladistic distinction  
 













Previous  workers  were  not  able  to  resolve  the  diversity  of  “Haptodus”,  since 
fragmentary specimens were not re‐studied and taxonomic determinations were fixed before 
cladistics.  Moreover,  the  matrix  used  by  Laurin  (1993)  to  revalidate  Palaeohatteria, 
Pantelosaurus and Cutleria was derived from Reisz et al. (1992), where a coding was created to 
resolve  sphenacodontids,  not  primarily  haptodontine‐grade  sphenacodontians.  However, 
Laurin (1993) found “Haptodus” garnettensis to be the basal‐most sphenacodontian, with the 
only  alternative  tree  suggesting  this  species  to  be  the  sister  to  the  (unresolved) 




Benson  (2012), who  figured out  that  Ianthodon might be more basal  than Sphenacomorpha 
(Edaphosauridae + Sphenacodontia), was the first to provide new character phrasings, as well 
as  resolving Edaphosauridae and Sphenacodontia at  the  same  time.   Spindler et al.  (2015, = 
Chapter 2) then used the matrix by Laurin (1993) again, with recoding done for Ianthodon, but 
weak support of  its position more basal  than “Haptodus”. This analysis  tradition yields a  fair 




characters  is  presented  here,  capable  of  resolving  haptodontine‐grade  taxa  (Appendix  4.1, 
4.2). 
Mainly, distinguishing characters have been coded  to produce differential diagnoses. 
Autapomorphic  conditions  are  kept  when  remarkably  concerning  taxa  diagnoses.  The 
characters  are  rephrased  referring  to  previous  workers  (Reisz  et  al.,  1992;  Laurin,  1993; 
Mazierski & Reisz, 2010; Fröbisch et al., 2011; Benson, 2012). The cladistic analysis is used as a 
clustering  method  in  order  to  distinguish  closely  similar  specimens.  No  complete  tree  is 





available  Garnett  specimens  and  the  type  of  Haptodus  from  Autun.  For  polarization,  the 
advanced taxa Pantelosaurus and Sphenacodon  (generalized) were used. As major discussion 
was  required,  Palaeohatteria,  Cutleria  and  the  primitive  Sphenacodontoidea  were  not 
investigated by a complete set,  in order  to keep  the  restricted  intension  to  revise  the genus 
Haptodus  beyond  previous  workers.  The  outgroup  is  defined  by  the  generalized  taxon 
Ophiacodontidae, which also occurs in the Garnett fauna with an advanced, undescribed taxon 
(Kissel & Reisz, 2004). The coding regarded Archaeothyris (Reisz, 1972), Varanosaurus (Berman 
et  al.,  1995),  and  composite  descriptions  (Romer  &  Price,  1940;  Reisz,  1986),  as  well  as 
personal observations,  including Garnett  specimens.  Ianthasaurus was generalized based on 








braincase.  “Haptodus”  grandis,  an  incompletely  known  derived  non‐therapsid 
sphenacodontian,  is  included and distinguished from Haptodus, but  is still awaiting a detailed 
contextualization  within more  advanced  pelycosaur‐grade  Sphenacodontia  (Chapter  6).  An 
assumed  second  specimen of Haptodus baylei  (Thévenin, 1910; not  re‐studied) and a  single 
humerus  from  Thuringia  (Werneburg,  1999)  are  excluded  from  the  analysis  for  a  lack  of 
comparability. 
Dissolving diagnosed  taxa  into  individual  specimens as OTUs  is expected  to produce 
paraphyletic groups. Due to ontogenetic effects or intraspecific variation, this can be accepted 
in  particular.  Individual  tree  positions  change  largely  between  certain  combinations.  For 
example,  the  identification  of  specimens  referred  to  Ianthodon  is  not  rejected  just  by 
paraphyly or polyphyly alone (see below).  
The  analysis  using  the  software  PAUP*  4.0b10  (Swofford,  2001) was  undertaken  in 
several  steps  with  different  intensions.  For  each,  numerous  trees  have  been  produced  to 
observe  the  effects  of  changes,  choosing  three  options  to  modify  the  analysis:  (1)  the 
combination of OTUs,  (2)  the definition of  Ianthasaurus as certain outgroup  (ingroup not set 
monophyletic)  or  including more  basal  synapsids  not  predefined  as  outgroups,  and  (3)  the 
exclusion of  the gradual or varying  characters 4, 6, 7 & 9  (Appendix 4.1). All  characters are 
unordered  and  of  equal  weight.  According  to  Strong  and  Lipscomb  (1999),  missing  and 
inapplicable  data  were  both  coded  by  ‘?’.  Multistate  conditions  were  treated  as 
polymorphisms. Tests on specimen  level were carried out with heuristic search, trees using a 





4.4.1 Cladistic-based taxonomic assignment 
 
In  a  first  analysis  phase,  the  identification  of  several  specimens  of  “Haptodus” 
garnettensis  had  to  be  tested  to  determine  if  they  belonged  to  a  single  species.  The  given 
variability could result from generic differences or intraspecific variability. The large specimen 
ROM 43604 differs  from other  specimens  in  the  shape of  the dentary  and  stapes, whereas 
ROM 43608 was figured out to possess a diastema, and ROM 43601 shows a unique mandible. 
The  below  results  differentiate  these  cases,  even  under  low  comparability  caused  by  large 
matrix gaps.  
  As  a  guiding  hypothesis,  almost  the  full  taxon  list was  put  to  tree  (Fig.  4.2 A).  The 
heuristic search with 2000 trees to be saved was reproduced several times: TL (tree length) = 
138;  ci  (consistency  index)  =  0.7609  (0.6827  when  excluding  parsimony  uninformative 
characters); RI  (retention  index) = 0.6163; RC  (rescaled consistency  index) = 0.4689. A better 





to the fact that  incomplete knowledge  leads to minimum heights only  (‘stem‐ward slippage’, 
Sansom et al., 2010). Fragmentary specimens that are placed this low can be ignored, whereas 
those  nesting  among  better  known  OTUs  apparently  provide  valuable  comparability. 
Therefore, OTUs  like  ROM  43608  (renamed  as  Kenomagnathus)  or  FO  284  deserve  further 
discussion. 
Furthermore, “Haptodus” garnettensis as treated so far  is apparently polyphyletic.  Its 
bulk  is  more  basal  than  the  true  sphenacomorph  Haptodus  baylei.  Most  of  the  Garnett 
‘haptodontines’  require  the  consideration  of  rasing  a  taxon  wider  than  Sphenacomorpha. 
Benson (2012) concluded a basal position for Ianthodon outside Sphenacomorpha for the first 
time. Herein,  this wider  taxon  is designated as Haptodontiformes,  including  stem  forms  like 

















         
 
Fig.  4.2:  Cladistic‐based  taxonomic  assignment  of  Garnett  specimens  and  further 
Sphenacomorpha. A:  full  set of  taxonomic units, with  little  resolution due  to massive matrix 


















Some  combinations  collapse  when  lacking  the  polarizing  effect  of  advanced 
sphenacodontians.  Instead,  the  grouping  of  well‐known  specimens  forms  under  high 
frequency.  For  the  renamed  species  Eohaptodus garnettensis, being  the  core of  the  former 
“Haptodus” garnettensis, a  reliable  list of  specimens can be given. The decision  to  include a 
specimen of the suggested type series of Eohaptodus was based on the following criteria: (1) 
clustering within a monophylum with very high frequency, (2) largely complete set of reported 
characters,  (3)  the presence of distinguishing  characters,  for example, dentition  formula,  to 
match  the  trophic  adaptation  as  a  controlling  factor  of  the Garnett  eco‐diversification  (see 
4.6.2). As  the monophyletic  condition of ROM 29872, 30099, 43602, 43604, 43606  and CM 
71559  reappears  frequently,  these  specimens  are  later  used  in  the  synopsis  for  coding 








  Tenuacaptor  is  close  to  Haptodus,  a  pattern  reappearing  most  frequently  in  the 
ongoing hypotheses. The unification of the three Ianthodon specimens is supported at least by 
paraphyly, which permits accepting the assignment, even with the fragmentary knowledge of 
the  referred  specimens.  The  distinction  of  Haptodus,  Eohaptodus,  Tenuacaptor  and 
Kenomagnathus is strongly supported.  
Some  incompletely  reported  former  specimens  of  garnettensis  show  topological 
inconsistency, especially the RM series. Their unstable behavior is clearly different from those 




than  in  previous  tests,  with  TL  =  118;  ci  =  0.7966  (0.6757  when  excluding  parsimony 
uninformative  characters);  RI  =  0.5556;  RC  =  0.4426.  By  setting  Ianthasaurus  to  form  the 
outgroup,  the  sphenacodontian  status  of  the  ingroup  is  prescribed.  Remarkably,  the 
relationship  of  Eohaptodus  is  not  resolved.  Other  basal  ‘haptodontines’  tend  to  nest  well 
within Sphenacodontia under the current polarization. This test is evaluated as an iteration of 




4.4.2  Resulting phylotaxonomy 
 
Applying  the  Eohaptodus  synopsis  scored  from  the  best  known  and monophyletic 







unresolved  relationship  of  Sphenacodontia,  Eohaptodus  and  the  set  outgroup  Ianthasaurus 
gives  reason  to  assume  a  stem  position  of  some  ‘haptodontines’  excluded  from 
Sphenacomorpha. For investigation of this suspicion, the outgroup had to be replaced in order 
to set Ianthasaurus free. Furthermore, the stability of the tree is to be observed more closely, 





  When  including Ophiacodontidae or Varanopidae, Hypselohaptodus  is to be excluded 
because  of minor  dentition  similarities  (Fig.  4.3.B).  Varanopidae  and  Ophiacodontidae  are 
included without  preset  outgroup  status.  The  analysis  is  temporarily  restricted  to  the  best 
known genera. Three trees were combined  in a consensus that equals one of  its contributing 
hypotheses.  The  consensus  has  a  TL  =  171;  ci  =  0.7544  (0.6744 when  excluding  parsimony 
uninformative  characters);  RI  =  0.4615;  RC  =  0.3482.  The  ingroup  topology  counts  three 
alternative  hypotheses:  (1)  Edaphosaurus  is  the  sister  to  Pantelosaurus  (see  4.5.2  for 
edaphosaurid  discussion);  (2)  Eohaptodus  is  the  sister  to  Pantelosaurus  +  Sphenacodon,  (3) 
same as consensus. Eohaptodus is therefore more basal than Sphenacomorpha in two of three 




found  for Haptodontiformes with 88 % by bootstrap, 87 % by  Jackknife),  this  tree provides 
well‐diagnosed nodes. Counting  strictly  the unambiguous and unequivocal  characters alone, 
Haptodontiformes  can  be  diagnosed  by  the  characters  29  &  35;  Eohaptodus  + 
Sphenacomorpha  by  24,  51  &  67;  Sphenacomorpha  by  11,  56  and  70;  (advanced) 
Sphenacodontia by 29, 49 & 62; Edaphosauridae by 1, 57, 58, 65 & 66 (see Appendix 4.1).  
  The  analysis  is  then  extended  to  the  genera  Haptodus,  Xyrospondylus,  and 
Kenomagnathus with preference before Tenuacaptor because of its unquestionable distinction 
(Fig.  4.3 C).  There  is  a  single hypothesis produced by  this  combination, with  TL  =  176;  ci  = 
0.7443 (0.6642 when excluding parsimony uninformative characters); RI = 0.4944; RC = 0.3680.  
Xyrospondylus  shows  a  minimum  height  and  unquestionably  unifying  Edaphosaurus  and 
Ianthasaurus.  Kenomagnathus  is  drawing  Eohaptodus  higher  into  the  Sphenacodontia, 
whereas Ianthodon remains the sister to the Sphenacomorpha. The position of Haptodus close 
to  Pantelosaurus  would  raise  questions  on  the  single  origin  of  non‐striated  teeth  in 
Sphenacodontia, but nevertheless is a matter of OTU combination and matrix gaps. Supporting 








Fig.  4.3:  Phylogenetic  hypotheses  for  basal  Sphenacomorpha.  A:  Eohaptodus  included  as 
synopsis  of  suggested  type  series.  B:  exclusion  of  the  poorly‐known  Tenuacaptor  and 
Kenomagnathus.  C  and  D:  singular  tests  of  the  influence  of  either  Kenomaganthus  or 















The  diagnosis  of  Haptodontiformes  remains  unchanged.  The  definition  of 
Sphenacomorpha  is  identical with  the one  given  above  for  Eohaptodus  +  Sphenacomorpha, 
with  addition  of  character  12, which  forces  the  consideration  that  Eohaptodus might  lack 
ultimate  resolution  because  of  its  generalist  morphology.  Including  Eohaptodus  in  the 
Sphenacodontia, the latter is diagnosed by the characters 44, 74 & 82. Higher in this clade, no 




  Adding  Tenuacaptor  to  this  combination  (Fig.  4.3 D),  six  trees were  combined  to  a 
consensus  with  TL  =  177;  ci  =  0.7401  (0.6593  when  excluding  parsimony  uninformative 
characters);  RI  =  0.5054;  RC  =  0.3740.  Tenuacaptor  is  strikingly  bound  to  Haptodus,  here 
appearing paraphyletic with  it on the edaphosaurid  lineage. Eohaptodus and Kenomagnathus 





in  their  diagnosis,  only  losing  character  1.  The  vertebrae  characters  57,  58,  65  &  66  are 
reconstructed for Haptodus and Tenuacaptor, as well as character 60 (spine tubercles) for all 
members higher  than Xyrospondlyus.  In  fact,  this cannot by rejected with certainty, since no 
well‐preserved dorsal vertebrae are reported from Haptodus and Tenuacaptor. However, the 
resemblance  to  Ianthasaurus  is  not  based  on  unambiguous  and  unequivocal  characters, 
leaving  character  3  (level  of  jaw  articulation)  the  best  synapomorph  of  Ianthasaurus  + 
Haptodus, and 46 (low coronoid region) which both share with Tenuacaptor. Regarding tooth 




combinations make  it difficult  to  see clear evolutionary  trends around  the Sphenacomorpha 
node. 
For  distinguishing  the  dentition  of  Haptodus  and  Tenuacaptor  from  the 
Edaphosauridae,  the so  far deactivated characters 4, 6, 7 & 9 are  included again  (Fig. 4.3 E). 
The clustering produced by  this mode  reflects  the  iterations done before, although a higher 
number of trees had to be bundled due to the multiple nature of the reactivated characters. 
There are 20 contributing trees, combined to a consensus with TL = 206; ci = 0.7379  (0.6494 
when  excluding  parsimony  uninformative  characters);  RI  =  0.4433;  RC  =  0.3271.  Bootstrap 
values  >  50 % were  found  only  for  the  Haptodontiformes  (92 %,  Jackknife  88 %)  and  the 
applied  true  Sphenacodontia  (52 %,  Jackknife  55 %). Node  decay was  tested  using  Bremer 
values, calculated by stepwise  increased retention  (see Fig. 4.3 E). Reflecting the behavior of 
the  less  known  taxa,  Kenomagnathus  is  close  to  Eohaptodus,  placed  low  around  the 




sphenacodontians.  Haptodus  and  the  resembling  Tenuacaptor  permanently  appear  higher 
than Eohaptodus, also unresolved  in  the Sphenacomorpha base, being either stem  forms, or 
basal edaphosaurids, or basal sphenacodontians.  
From  this  last  tree  version,  the  following  definitions  can  be  concluded  (for  generic 
diagnoses and behavior patterns during the analysis see particular descriptions under 4.5):  
Haptodontiformes form the stem‐based taxon  including the Sphenacomorpha and all 
more  basal  nodes  closer  to  the  Sphenacomorpha  than  to  the Ophiacodontidae.  The  taxon 
combines  genera  previously  compiled  under  the  Sphenacomorpha.  The  stem 
Haptodontiformes are visible when  the Edaphosauridae are not generalized  to a  single OTU 
and a set of ‘haptodontines’ is included.  
The  total  branch  is  diagnosed  by  the  characters  29  (recess  in  postorbital  lateral 
surface), 35  (quadratojugal  lacking  zygomatic  contribution), 69  (bent  clavicle) and 75  (broad 
ilium blade). Additional  characters are unambiguous, but equivocal: 5  (tooth crown bending 
zone),  7  (tooth  crown  bulb),  10  (tooth  striation),  41  (pterygoid  peg  below  basicranial 
articulation), 50 (dentition on posterior coronoid) and 82 (elongated calcaneum); unequivocal, 
but ambiguous: 6 (tooth slenderness), 36 (fused postparietals), 47 (posterior tip of dentary), 64 




that  the  Sphenacomorpha  derived  from  ‘haptodontine’‐like  ancestors  in  any  rate,  a  stem‐




(Benson,  2012;  Spindler  et  al.,  2015  =  Chapter  2;  this  study).  Kenomagnathus  is  uncertain. 
Ianthodon  is not known  from  fully grown material.  In contrast, Eohaptodus  is  indeed known 
from  rather  adult  material.  Hence,  the  latter  might  probably  be  even  more  basal,  being 
another candidate for the non‐sphenacomoph stem‐group in either case. 
The clade comprising Sphenacomorpha and (or  including) Tenuacaptor & Haptodus  is 
to  be  diagnosed  by  characters  11  (tooth  striation  density)  and  70  (broadened  clavicle); 
unambiguous,  but  equivocal:  48  (reduced  dentary  tooth  number);  unequivocal,  but 




Sphenacodontia,  the  stem‐based  taxon  of  all  synapsids  closer  to mammals  than  to 
Edaphosaurus, are  raised  from only  two  representatives, Pantelosaurus + Sphenacodon. The 
first  lacks  excellent  diagnostic  features  from  the  current  character  list.  Unequivocal  and 
anambiguous  characters  are  9  (grooves  on  tooth  bases),  29  (recess  in  postorbital  lateral 
surface), 49  (deep angular  lamina) and 62  (deeply excavated neural arches), making at  least 





This monophyly  appears  in  some  tree  hypotheses,  but  is weakly  supported  and  uncertain 
wheather being stem haptodontiform, sphenacodontian, or even edaphosaurid. Unless further 
research yields evidence for such a taxon, the term Haptodontinae is not to be used.   
Edaphosauridae,  the  stem‐based  kin  closer  to  Edaphosaurus  than  to mammals,  all 
share  the  diagnostic  characters  57  (sail  back),  58  (neural  spine  confluent  shoulders),  65 
(diapophysial  lamina)  and  66  (prezygapophysis  angle);  unequivocal,  but  ambiguous:  1 
(shortened skull), 38 (pterygoid palatel ramus length) and 42 (confluent quadrate condyles). If 




4.5  Morphological diversity 
 
4.5.1  Comments on Ianthodon 
 
Ianthodon  is known  from the holotypic skeleton and two additional  isolated maxillae 
(Kissel  &  Reisz,  2004;  Spindler  et  al.,  2015  =  Chapter  2).  A  small  slab  containing  a  single 
pterygoid  from  Garnett  is  labeled  with  the  lab  number  FO  287,  the  same  found  on  the 
Ianthodon paratype KUVP 133736 (Fig. 4.4). As its size, preservation and lithology fit well, it is 
possible but unprovable to assign this pterygoid to the  Ianthodon paratypic  individual also.  It 
differs  from  the  pterygoid  in  the  Ianthodon  holotype  in  a  flat  dorsal  flange  of  the  anterior 
ramus, especially compared to  its tall quadrate process. A branch‐and‐bound tree using only 
those taxa preserving a pterygoid confirmed the general results: The Ianthodon holotype is the 
basal‐most  haptodontiform,  whereas  FO  287  is  on  an  unresolved  level  with  Eohaptodus, 








Applying  this  Ianthodon  synopsis,  it  sometimes  shows  attraction  to  Kenomagnathus 
due  to  the  tooth  number  reduction.  These  characters  likely  underlie  a  great  potential  of 
homoplasy.  Ianthodon  is  confirmed  frequently  to  be  more  basal  than  Eohaptodus  when 











Fig.  4.4:  Garnett  haptodontiform  dentition  and  distinctness  of  Ianthodon  schultzei.  A: 
Ianthodon  KUVP  133736  (referred),  isolated maxilla. B:  FO  287,  isolated  pterygoid with  the 
same  field  number  as  A,  questionable  Ianthodon.  C:  Ianthodon  KUVP  133736  (referred), 
maxillary tooth row. D:  Ianthodon KUVP 133735 (holotype), maxillary tooth row. E: the same 





could hold additional  teeth easily. On  the other hand, a  reduced  formula would correspond 
with  that  of  the maxilla.  The  characters  17  and  48  then would  yield  a  slight  redundance, 
subject to the degree of occlusion (Reisz, 2006). Attempting a re‐coding of character 48 scored 





in  a monophyletic  group  of  (Ianthodon  +  Kenomagnathus)  +  (Haptodus  +  Tenuacaptor),  a 
constellation more advanced than Eohaptodus that would deserve the name Haptodontinae. 







to be more basal  than  the Sphenacomorpha,  instead of  forming a haptodontine monophyly. 
However,  no  tree  version  indicated  that  the  reduced  dentition  formula  of  Ianthodon  is 
connected with that of the Sphenacodontoidea. 
Differentiating  Ianthodon  to  specimens  as  separate  OTUs  is  possible  through  the 
renewed matrix.  Testing  their  generic  assignment,  the  specimens  occasionally merge  in  a 
paraphyletic or monophyletic group. The  isolated maxillae often form a group, as sometimes 








KUVP 133735, which might be either a  taxic signal or rather a deviation of  lingual and  labial 













the presence of a precanine concavity, and  the maxillary  tooth count  (characters 4, 7, 8, 15 
and 18, commented  in Appendix 4.1). Moreover, there  is no consistent shape of the angular 
flange and the correlated jugal and squamosal slenderness, which is not simply explainable by 
size  effects.  So  far,  no wider  biotaxonomic  diversity  can  be  stated with  certainty,  but  it  is 
70 
 
recommended  to  test  this  in  future  investigations. The preliminarily accepted conspecifity of 
Ianthasaurus specimens at  least partly shows the herbivorous adaptions of the edaphosaurid 
lineage.  The  uncurved,  blunt  tooth  type  is  seen  in  the marginal  dentition  as well  as  in  the 
enlarged denticles on the anterior pterygoid and transverse process. Also, the skull is affected 
by antorbital shortening, as it is in Edaphosaurus. 
Ianthasaurus  is  often  placed  inside  a  ‘haptodontine’  stage  in  several  tree 
combinations, with  close  attraction  of  Eohaptodus,  sharing  the  high  tooth  numbers. When 
missing Edaphosaurus, the long spines work unpolarized, not resolving any relationship next to 
Sphenacodontia. When  including Edaphosaurus,  its skull autapomorphies often fail to cluster 
with  Ianthasaurus.  If both Ophiacodontidae and  Ianthasaurus are defined as outgroup  taxa, 
the  latter  is  not  realized  and  sometimes  even  appears  as  the  sister  to  Pantelosaurus  + 
Sphenacodon.  
The  overall  problem with  the  Edaphosauridae  is  that  Ianthasaurus  resembles  basal 
sphenacodontians or  rather  ‘haptodontines’  in almost all  characters, whereas Edaphosaurus 
shows a number of autapomorphic specializations. The assumption that a sail‐backed  lineage 
with  lateral  tubercles  (character 60) and blunt  teeth developed only once  is  convincing, but 
hard to prescribe  in the analysis. This assumption  is used to reject hypotheses that show the 
Edaphosauridae as being polyphyletic.  
By  the  current  taxa  list, Xyrospondylus ecordi  cannot be  confirmed  to belong  to  the 
synapsids at all. First described as Edaphosaurus ecordi (Peabody 1957), any certain synapsid 
classification of this single anterior vertebra has been rejected by Reisz et al. (1982) and Reisz 
(1986), mainly on base of  its delicate  structure. However, no  convincing  alternative  can  be 
stated so far. The delicateness of the vertebra might result from small body size, probably of a 
juvenile stage. The proximal spine  is built as a  low confluent shoulder of the same type as  in 
Ianthasaurus.  All  features  beyond  the  unique  cross  section  of  the  spine  point  to  an 
edaphosaurid  classification.  The  particular  codings  of  this  first  cladistic  analysis  for 
Xyrospondylus are basing on Reisz et al. (1982).  
Elongated  dorsal  centra  are  excluded  from  the  current  character  list  (see  Benson, 
2012, character 155) due  to uncertain data,  for example,  in  Ianthasaurus  (Mazierski & Reisz, 
2010, Fig. 4). Actually, Xyrospondlyus and probably  Ianthasaurus  share  this apomorphy with 
Lupeosaurus and Edaphosaurus (see Reisz et al., 1982). 
That  Xyrospondylus  nests  as  the  sister  group  to  Ianthasaurus  +  Edaphosaurus  is  a 
minimum height due to its fragmentary nature, but doubtlessly indicates a position within the 
Edaphosauridae if accepted as a synapsid. In fact, when testing several combinations of taxa in 




club‐shaped dorsal  tips. Lateral  tubercles are present  in all Edaphosaurus species, but not  in 
Lupeosaurus.  The  inventory  of  spine  shapes  appears  to  show  variation  within  the 
Edaphosauridae. As  seen  in  the  juvenile  type of Edaphosaurus credneri  (RS 14758/‐59, pers. 
obs.),  tubercles  are  present  also  in  early  ontogenetic  stages.  Xyrospondylus with  its  unique 
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combination of  a  club‐shaped  spine  that  is  interpreted  to  lack  tubercles  justifies  its  generic 
diagnosis.  
Since the edaphosaurid pelvis KUVP 1425  is distinguished from  Ianthasaurus  (Reisz & 
Berman, 1986, Fig. 5; Modesto & Reisz, 1990 a, Fig. 3), a second representative of this family in 
the Garnett assemblage is known in either case. Testing this specimen in the analysis does not 
resolve any  relationship, as  the coded  features prove nothing but  its haptodontiform status. 
KUVP 1425 clearly resembles Edaphosaurus and Lupeosaurus, although a remarkable high and 
longitudinally short  ilium blade  is also found  in Sphenacodon and Secodontosaurus  (compare 
Romer &  Price,  1940,  Fig.  26,  28). Originally  assigned  to  E.  ecordi  after  Peabody  (1957),  a 
determination  of  this  specimen  as  Xyrospondylus  would  state  a  parsimonious  diversity  of 
edaphosaurids in this fossil site, but can neither be confirmed nor rejected.  
Derived  from  the  latest  tree hypothesis, Xyrospondylus  is diagnosed by character 59 
(club‐shaped  spine  tip),  supported  by  its  lack  of  tubercles.  Ianthasaurus  counts  three 




4.5.3  Re-description of Haptodus baylei  
 





(formerly  Sakmarian;  see  Werneburg  &  Schneider,  2006;  Schneider  et  al.,  2014).  The 




consisting of plaster.  The bones  are  remodeled by pyrite  and mostly broken, hindering  the 
observation  of  original  surfaces.  Parts  of  the  skeleton  have  been  painted  on  the  plaster, 
indistinguishable  in the figure presented by Gaudry (1886). The best observations come from 
the mainly articulated, laterally exposed partial skull, and the Ilium. 
Diagnosis:  The  diagnosis  of  Haptodus  is  weak  due  to  matrix  gaps.  The  last  tree 
presented  (Fig. 4.3) provides the unambiguous, but equivocal character 34 (ventrally straight 
























the  long  bone  ‘epiphyses’  are  discernable,  the  morphology  is  as  undifferentiated  as  in 
Palaeohatteria  (Chapter 5), marking an ontogenetic stage even before the youngest stage of 
those  established  by  Brinkman  (1988).  Additionally,  the  scapula  suggests  a  very  young 
individual  age,  indicating  a mid‐sized  sphenacodontian  species  that might  have  been  larger 








14,156. Nevertheless,  its  teeth are more  robust, and  the maxillary ventral margins are more 
convex. Although  the coronoid  region  is  flat,  the angular  seems deeper  than  in Eohaptodus. 
Additionally,  the  orbits,  which  are  reconstructed  by  the  jugal  length  and  the  overall  skull 





In  the ventrally convex maxillary  rim, 13  teeth are preserved, of which one  is clearly 
caniniform. Within the postcaniniform sequence, one tooth  is of almost the same size as the 
caniniform.  Such  a  second  zone  of  slightly  enlarged  teeth  is  a  feature  seen  also  in  the 
Eothyrididiae  (Reisz  et  al.,  2009)  and  maybe  Varanops  (Campione  &  Reisz,  2010),  and  is 
suggested even by Eohaptodus ROM 43606. The complete tooth row of Haptodus baylei can 
vaguely  be  reconstructed  as  consisting  of  at  least  17  tooth  positions,  with  four  to  five 
precaniniforms, as shared with Cutleria, Pantelosaurus and Palaeohatteria. The teeth are stout 
and  of modest  curvature  near  the  pointed  tips.  As  visible  in  at  least  two  nicely  preserved 
crowns, low ridges form striations that are less dense than in the otherwise very similar teeth 
of  Ianthodon or Eohaptodus  (Fig. 4.4). The striations do not  reach  the  tip  in one of  the best 
preserved  teeth  (Fig. 4.6). Radial plicidentine  rays are visible  in  its cross  section  (A. LeBlanc, 
pers. comm.; compare Brink et al., 2014, for Ianthodon). Along the entire crown, the teeth are 
round  in  cross  section  and  lack  cutting  edges. Near  the  tip,  there  is  a  bulbous  thickening, 
common among basal haptodontiforms and also  in advanced  sphenacodontids. The  laterally 
compressed  ziphodont  tooth  type  is  clearly  not  present,  same  for  the medial  grooves  for 









Piveteau  (1927; confirmed by Currie, 1979) mentioned as a pineal  foramen. Piveteau  (1927) 
identified the squamosal, the supratemporal, and a supraoccipital, even nasals. Nopcsa (1928) 
considered  the  parietal  to  be  similar  to  those  of  Varanops  and  Varanosaurus.  In  fact,  no 
unambiguous  fragment  of  the  dorsal  skull  table  is  present  on  either  of  the  slabs.  The 
squamosal  shows  short  processes  that  contact  the  jugal  and  the  postorbital,  if  preserved 
completely. As  in  all  advanced pelycosaur‐grade  synapsids,  there  is  an  enlarged  cheek  area 
built up by  the plate‐like squamosal, but of only modest expansion  in Haptodus. The ventral 
process  seems  less extended,  in contrast  to  the condition  seen  in Eohaptodus. A  tentatively 
identified supratemporal boarders the posterior edge of the skull. 
The mandible  is slender and bears a  long dentary with at  least 18  tooth positions.  It 
lacks  any  dorsoventral  expansion  beyond  the  plesiomorphic  condition,  neither  in  the 



















cleithrum;  co  –  (anterior)  coracoid;  cr  –  cervical  rib(s); d  – dentary;  ept  –  epipterygoid;  f  – 
femur; fi – fibula; fr – frontal; gastr – gastralia; h – humerus; hae – haemapophysis (chevron); 




qj  –  quadratojugal;  ra  –  radius;  sa  –  surangular;  sc  –  scapula;  sm  –  septomaxilla;  soc  – 



















ribs  are  present  and  are  less  dislocated  than  the  vertebrae.  They  are  long  and  show  the 
maximum  curvature  in  their proximal portion. The  tubercles are not  reduced, matching  the 






to  be  a  dorsal  scapula.  The  other  scapula  is  visible  at  the  center  of  the  skeleton,  with  a 
dorsoventral  length  of  33  mm.  Both  have  a  blunt  posterior  edge  and  a  sub‐circular 
anterodorsal rim with a radially striated texture. Ventrally, there is a sutural margin, attaching 
the un‐coossified coracoids in life. In this way, the scapula strongly matches the features seen 




anterior  edge  of  the  complete  scapula  in  Haptodus  is  somewhat  strange  due  to  its  large 
embayment.  Such  a  unique  shape  may  reflect  a  narrow  scapula  as  seen  in  the 
Sphenacodontoidea,  combined with  a  dorsal  expansion  as  strong  as  in  the  ophiacodontids. 
Although  purporting  a  defined  anatomical  outline,  the  embayment  may  also  be  a 
preservational  effect.  Altogether,  the  scapulae  allow  less  comparison,  but  match  the 
ontogenetic interpretation for the type of Haptodus.  
One ilium is preserved, measuring 20 x 20 mm, and showing the best surface striation 
of any element  in this specimen. The acetabular region  is broad, with a  long glenoid groove. 
Both  the pubis and  the  ischium  sutural margins are  straight, meeting  in an obtuse angle, as 
expected  from  the  juvenile  stage  lacking  the  pelvic  co‐ossification.  Dorsally,  the  neck  is 
constricted, before expanding  into a  large dorsal process with an anterodorsal blade  that  is 
typical  of  sphenacodontians.  Compared  to  the Garnett  specimen  ROM  43603  and  the  fully 
ossified Eohaptodus ROM 43604, Haptodus shows a much more pronounced and rectangular 
shaped anterior  tip of  the dorsal blade.  It resembles Palaeohatteria  in many specimens, and 










humerus measures  49 mm  in  its  long  axis,  slightly  shorter  than  the  femora  of  52 mm.  A 
possible radius measures 45 mm. One disarticulated area, most  likely a hind  foot due  to the 
proximity  to  the  femora,  preserves metatarsals  and  phalanges,  also  including  one  terminal 
phalanx.  A  slightly  elongated  calcaneus,  originally  identified  as  a  possible  pubis  (Thévenin, 
1910), seems less ossified than in the original holotype of “Haptodus” garnettensis RM 14,156. 






The  tree  position  of  Haptodus  has  a  low  support.  In  few  cases,  it  plotted  with 
Pantelosaurus.  Regarding  the  striated  tooth  type,  it  represents  the  geologically  youngest 







4.5.4 Re-evaluation of Hypselohaptodus grandis 
 
Hypselohaptodus  grandis  (Paton,  1974  [originally  Haptodus  grandis]),  gen.  nov. 
Renaming  of  Haptodus  grandis,  by  the  attribution  of  ὑψηλός,  in  Greek  meaning  ‘high’, 
regarding the higher skull reconstructed from a well preserved single maxilla.  
Geology:  Kenilworth  Sandstone  Formation  (Cisuralian),  Enville Group,  Pennine  Basin 
(Old et al., 1987). The  formation marks  the Lower‐most Permian  in  its section  (Powell et al., 
2000).  Hence,  the  fauna  reported  by  Paton  (1974)  is  probably  Asselian  in  age.  The 
Hypselohaptodus  holotype  is  preserved  in  a  red,  coarse  arkosic  sandstone  with mudstone 
pebbles, collected in the Kenilworth area, West Midlands of England. 
Specimen: Holotypic and only specimen Gz 1071, isolated maxilla (Fig. 4.7).  








The revised description  includes  information beyond Paton  (1974) and Currie  (1979). 
The  high  facial blade of  the maxilla  points  to  a  tall  skull.  The  ventral margin  is moderately 
convex, with the strongest bending in the precanine region. The presence of a concave step is 
unknown,  as  is  the  anterior  expansion  of  the maxilla.  The  canines  are  pronounced,  almost 
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twice  the  basal  diameter  of  the  surrounding  teeth.  The  third  postcanine  is  of  moderate 
thickness,  indicating  a  high  degree  of  deviation  in  the  postcanine  tooth  size, which  clearly 
differs  from  the rather uniform row  in Pantelosaurus  (Chapter 5). There are  three precanine 
teeth preserved. Median portions  that  reach more  anterior  than  the broken off  labial  area 
suggest  a  longer  tooth  row, most  likely with  at  least  a  fourth precanine  that  is  lost due  to 
crushing  when  discovered  during  coal  mining  activities.  In  comparison,  the  maximum 
precanine count in sphenacodontids is three (only in Sphenacodon ferox, see Spielmann et al., 





Fig.  4.7:  Hypselohaptodus  grandis  Gz  1071  (holotype).  A:  photograph  of  sandstone  block 





The  tooth  type  resembles basal  sphenacodontians.  Even near  the  tip,  the  teeth  are 
almost  straight, as only  found  in Pantelosaurus. There  is almost no  indication of a bulb‐like 
thickening  as  seen  in  some Garnett  specimens, Haptodus,  and  sphenacodontids.  The  basal 
section is round, not matching any particular sphenacodontid (see Brink et al. 2014, Fig. 2‐7). 
There  is no  striation or  serration, as  far as  the broken  tips  reveal. As mentioned by  former 
workers  (Paton,  1974;  Currie,  1979),  there  is  evidence  for  moderate  carinae  in 
Hypselohaptodus, at  least on the posterior edge. This might not have been surprising before 
the  knowledge  of  well‐preserved  skulls  (Laurin,  1993)  or  the  current  revision  of 
‘haptodontines’, but actually  is a feature absent  in early sphenacodontians, but present  in all 
sphenacodontids, Cutleria (Chapter 6), and one specimen of Palaeohatteria (Chapter 5).  
The dorsal  rim of  the maxilla  is up‐arching posterior  to  the canine  region, which  is a 
unique structure among all basal synapsids from Ophiacodontidae to Biarmosuchians, with the 




leaving  a  lacrimal  overlap  in  the  canine  region  and  slightly  farther  anterior.  Paton  (1974) 
classified  the  specimen  as  ‘haptodontine’  by  the  striking  feature  of  a  plesiomorphic  long 
lacrimal,  presumably  reaching  the  naris.  In  fact,  the  lacrimal  sutural  surface  in 
Hypselohaptodus definitely  ends  in  a  round  groove  above  the  precanines, not  allowing  any 
lacrimal  expansion  beyond  this  point  (Fig.  4.7).  In  front  of  this,  an  anteriorly  down‐sloping 
sutural surface is only bluntly preserved, apparently ignored as an artifact by Paton (1974) and 
Currie  (1979,  Fig.  11).  As  in  Eberth  (1985,  Fig.  12  B),  this  pattern  perfectly  matches  the 
morphology of Sphenacodon. The anterior  surface  represents a  long nasal‐maxillary contact, 







Without  character  exclusion, Hypselohaptodus plots deep  in  the  tree, mostly  at  the 
unresolved base.  It shows affinities to the Ophiacodontidae and  the Varanopidae because of 
the  deviations  from  the  sphenacodontid  tooth  type  and  the  lack  of  comparability  in  the 
applied  taxa  list.  The  straight,  smooth  crown  type  is  pushing  a  basal  position.  All  further 
conditions  point  to  a  derived  position,  preferring  trees  that  point  out  a  sister  group 
relationship  to  Sphenacodon. Hypselohaptodus  is  not  identical with  S.  britannicus  from  the 
same fauna (Paton, 1974; photographs by curtesy of S. Chapman, London).  
While discussing  the  validity of a distinct  species on basis of  size and  relative  tooth 
lengths  (Currie, 1979), all previous authors accepted  the assignment  to  the genus Haptodus. 
Based  on  Romer  &  Price  (1940),  no  generic  diversity  of  the  basal  Sphenacodontia  was 
expected,  which might  indicate  why  the  rare  basal  sphenacodontians  were  ranked  as  the 
assumed  stem  genus.  Given  a  differentiated  documentation,  the  classification  of 
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Hypselohaptodus  requires  a  much  higher  position  in  the  clade  than  previously  thought, 
although  its  fragmentary  condition  does  not  allow  a  detailed  analysis  at  this  time.  In 
comparison, the taxonomic status of Cutleria has been reconstructed differently (Laurin, 1993; 
Benson,  2012),  and  its  lacrimal  length  is  not  known  with  certainty.  As  long  as  the 
sphenacodontoid  base  and  the  variability  in  Dimetrodon  are  un‐revised  (Chapter  6), 








further  referred  specimens  (Currie,  1977;  Laurin,  1993).  A  juvenile  skeleton mentioned  by 
Kissel & Reisz (2004) turned out to belong to the type of Ianthodon (see Spindler et al., 2015 = 
Chapter  2).  Before  the  re‐validation  of  Cutleria  and  the German  Döhlen  sphenacodontians 
(Laurin, 1993) the concept of basal sphenacodontians grouped under one ancestral taxon was 
accepted.  Even  before  the  discovery  of  Ianthodon  (Kissel  &  Reisz,  2004),  the  congeneric 
identity  of  the  Garnett  sphenacodontians  seemed  unquestionable.  Based  on  the  current 









(3)  Coding  the  re‐documented  Garnett  specimens,  “Haptodus”  garnettensis  itself 
turned out to be a combination of diverse taxa. Several specimens are not to be determined 
with certainty any more, whereas two additional single specimen taxa are established herein. 






         
 
Fig. 4.8: Skeletal reconstruction of adult and juvenile Eohaptodus, with appendicular skeletons 












all  known  skull  elements,  except  for  the  sphenethmoid,  occipital  region,  and  the  anterior 





Eohaptodus  garnettensis  (Currie,  1977  [originally Haptodus  garnettensis]),  gen.  nov. 
(Fig. 4.8 ‐ 4.16). Renaming of Haptodus garnettensis by the addition of ηως, in Greek meaning 
‘dawn’, for being stratigraphically older than Haptodus. Eohaptodus differs from Haptodus  in 
the  curvature of  the maxilla, dentition details, and  the proportions of  the orbits,  jugals and 
squamosals.  
Geology:  Rock  Lake  Shale  Member  of  the  Stanton  Formation  (Lansing  Group), 
Missourian,  Upper  Pennsylvanian.  The  skeletons  were  excavated  from  an  estuarine 
carbonaceous,  calcareous mudstone  of  the  Putnam  Township, Garnett,  Kansas  (Reisz  et  al. 
1982).  




(see  Laurin,  1993,  Fig.  10  A,  B);  CM  71559,  skull  and  clavicle,  currently  under  description 






Diagnosis: Revised diagnosis basing on  characters 33  (supratemporal with offset  tip) 
and 68 (double  lobed postzygapophyses), complemented by the unambiguous, but equivocal 
characters  15  (weak  step  in  upper  jaw)  and  17  (high maxillary  tooth  number).  The  revised 
diagnosis  of  „Haptodus“  garnettensis  by  Laurin  (1993)  is  not  unambiguously  different  from 




required:  small  haptodontiform  with  high  number  of  precanine  teeth  (six)  in  a  shallow 




Cranial proportions and dermal skull roof 
 
Eohaptodus  garnettensis was  erected  based  on  young  individuals  (Currie,  1977),  of 
which the original holotype RM 14,156 is slightly smaller than the previously referred skull RM 
14,157. The latter is of equal size to ROM 29872, referred to the species along with a series of 
subadult  to  adult  specimens  (Laurin,  1993).  The  largest  one,  ROM  43604,  is  about  twenty 
percent larger, comparing reconstructed skull lengths (Fig. 4.9).  
By  the  following description, comparisons  to other genera as well as clarifications  in 
addition  to  those  of  Currie  (1977)  and  Laurin  (1993)  are  provided.  Regarding  the  skull 




skull  length  was  mainly  constrained  by  the  mandible  and  the  complex  of  the  pterygoid, 








affected by diagenesis, Haptodus seems different  in  this  respect. The  lesser convexity of  the 
maxillary ventral edge in Eohaptodus is a clear distinction. Additionally, the jugal anterior bar is 
more strongly curved in Eohaptodus.  
The ventral bar of  the premaxilla  is high, with  the exception of RM 14,156, which  is 
slender due to  its young ontogenetic age. There are five marginal teeth, strongly contrasting 
the apomorphic  condition  in  Ianthodon with  three  teeth. Additionally, Kissel & Reisz  (2004) 
stated some differences, without diagnostic value. In fact, the massive anterior terminus of the 
premaxillary  is massive  only  in  non‐juvenile  specimens,  and  the maxillary  process  is  of  the 
same  length  in Eohaptodus and Ianthodon when exposed disarticulated from the overlapping 
maxillary  (see Fig. 4.13, 4.15, 4.16; compare also Fig. 2.3 B). On the vomerine process of the 
premaxilla, Laurin  (1993)  identified dentition, which would be a  surprising autapomorphy of 
Eohaptodus.  In  fact,  this  observation  is  based  on  ROM  43606  alone,  where  this  area  is 
exposed, but is crushed and indistinctly preserved (Fig. 4.13). No distinct tooth could be found 
during  the  reinvestigation.  Compaction  of  the  specimen  leaves  fragments  or  displaced 
marginal  teeth  from  the  left premaxilla, but does not  support  such  an unexpected  feature. 
Unfortunately, no specimen provides comparable exposures (labial side exposed in CM 71559, 
Fig. 4.15).  
In  the  septomaxilla,  there  is no  significant  facial contribution outside of  the external 
naris  including  the  septomaxillary  foramen.  ROM  43606  (Fig.  4.13)  shows  a  nasal  process 
separating the septomaxilla from the lacrimal tip. 
The maxillary  ventral margin  is modestly  convex,  to  a  lesser  degree  than  even  the 
juvenile type of Haptodus. Based on ROM 43606 and CM 71559 (uncertain in ROM 43602; Fig. 
4.13,  4.15,  4.11),  the  precanine  region  has  a  slightly  concave  ventral  edge,  contrasting 
Ianthodon, Kenomagnathus and Haptodus. It is interpreted as an initial state of the ‘precanine 
step’ found in advanced sphenacodontids and even Pantelosaurus (Fig. 5.28). Nonetheless, this 
is  not  necessarily  synapomorphic with  Eohaptodus,  especially  since  Ianthasaurus  shares  an 
initial step as well  (ROM 59933, see Mazierski & Reisz 2010, Fig. 2). The medial supracanine 





in ROM 43606  and CM 71559,  supported by RM 14,157  (uncertain  in RM 14,156  and ROM 
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43602).  There  are  six  precanines.  Such  high  numbers  contrast  Eohaptodus  with  all  other 
Garnett  haptodontiforms  and Haptodus,  but  are  shared with  Ianthasaurus  and more  basal 
synapsids. 
By the current study, a low lacrimal is tentatively identified in the juvenile RM 14,156 
(Fig.  4.16),  formerly  interpreted  as  an  ischium  by  Currie  (1977).  It  even  appears  to  have  a 
lacrimal duct similar to Palaeohatteria (see Currie 1979). It also fits well in the reconstruction 
(Fig. 4.9). 
A  prefrontal  orbital  roof  is  vaguely  indicated  in  RM  14,157,  but  not  present  in  the 
definite Eohaptodus specimens ROM 43602, 43606 and CM 71559. Constrasting Ianthasaurus 
and  probably  Ianthodon,  the  prefrontal  posterior  rim  is  transversally  broadened,  forming  a 
bowl‐like  structure  for  the  anterior  orbital  fenestra.  In  lateral  aspect  the  prefrontal  has  a 
vertically shallow exposure, like in Ianthasaurus. 
There is no posterior incision in the postfrontal to enclose the anterodorsal postorbital. 





The postorbital  is fairly broad  in  its ventral area where attaching to the jugal. A badly 
preserved  bone  in  RM  14,156,  which  Currie  (1977)  identified  as  the  only  postorbital  of 
garnettensis  known  at  his  time,  appears  broad  and  incomplete,  best  interpreted  as  the 
prefrontal (Fig. 4.16). 
Laurin  (1993)  stated  that  the  pineal  foramen  is  located  at  the  mid‐length  of  the 
parietals. This might refer to their entire length. All the material indicates the typical position 
rather posterior  in  the  interparietal  suture.  In pelycosaur‐grade Haptodontiformes,  a pineal 
foramen  at  the  mid‐length  of  the  parietal  suture  is  known  only  in  Ianthodon  and  in 
Sphenacodon (Kissel & Reisz, 2004; Eberth, 1985; Spielmann et al., 2010). 
Former  analyses  took  into  account  the  depth  of  the  supratemporal  notch  on  the 
posterior  wing  of  the  parietal.  Ianthodon  and  Cutleria  share  a  deep  notch  with 
Sphenacodontidae  (Fröbisch  et  al.,  2011,  character  15).  Spindler  et  al.  (2015,  =  Chapter  2) 
rejected  the  supposedly  shallow  notch  in  Pantelosaurus  as  unknown,  but  kept  the  same 
condition for Eohaptodus garnettensis. Actually, the only evidence for the latter is known from 
ROM 43602 (Fig. 4.11), which does not display any difference from Ianthodon. Since Modesto 
&  Reisz  (1990  a)  report  a  deep  groove  in  Ianthasaurus,  this  can  be  stated  as  a  general 
condition  in  the Haptodontiformes until  the  supratemporal disappeared  in  the  transition  to 
therapsids. It is excluded from the cladistic analysis, following Benson (2012). 






















43604  (type  series).  The block  contains 
the  ontogenetically  oldest  known 











permits  reconstruction  of  the  postparietal  as  broader  than  tall  (Laurin,  1993,  Fig.  2).  This 
condition matches  Ianthasaurus  (Modesto  &  Reisz,  1990  a,  Fig.  3),  but  contrasts  the  high 




Palate and palatoquadrate 
 
Only  few  additions  to  the  inner  skull  elements  are necessary beyond  Laurin  (1993), 
who provided an accurate description. As a new observation, the area where the epipterygoid 












Among  the  best  mandibles,  ROM  30099  (Fig.  4.14)  once  exposed  its  lingual 
architecture, but it is now embedded after being prepped from the labial side. This lower jaw is 
not shorter, but slightly more slender than that of ROM 43602. Contrasting both, the dentary 
symphysis  is deep  in the  largest specimen ROM 43604 (Laurin, 1993, Fig. 5 B, 7 B), without a 
striking taxonomic impact and, therefore, likely affected by ontogeny or sexual dimorphism.  
A  gap  in  the  dentary  tip  tooth  row  is  suggested  by  Laurin  (1993,  Fig.  1), which  is 
reflected by the preservation in ROM 30099 and both dentaries of the subadult specimen ROM 






reveals  that  the  labial  aspect  of  ROM  30099  does  not  display  the  complete  posterior 

















Marginal tooth type 
 
With moderate curvature and a main bending zone near the tip of the slightly bulbous 




that reaches  the  tooth  tip  (just broken off  in contradictory  teeth),  from  Ianthodon  in  lacking 
the slender pronounced  tip, and  from  Ianthasaurus  in  the plesiomorphic curvature, which  is 
decreased in edaphosaurid teeth.  
The base cross section  is  roughly square‐shaped  in  some specimens, associated with 
longitudinal  grooves,  similar  to  Sphenacodontidae  and other basal  synapsids  (Appendix 4.1, 
character  9;  compare  Brink  et  al.,  2014,  and  Chapter  5). No  other Garnett  haptodontiform 
shares this feature, except Ianthodon in its dentary.  
As in all Garnett specimens described so far, striation is present as a fine fluting on the 

























Concerning  the  postcranial  osteology,  less  specific  distinction  is  possible  among  the 
known material of ‘haptodontines’. In all dorsal centra of the examined taxa, a modest ventral 
ridge  can be  identified, with a  somewhat  sharper keel  suggested by  the  largest Eohaptodus 
specimen ROM 43604 (Fig. 4.12). The height of the neural spine does not exceed half the size 
of  the  entire dorsal  vertebrate height  in  any Garnett  ‘haptodontian’, with  the  exception  of 
undescribed material  (4.5.8)  and  the  ‘lumbar’  region  of  RM  14,156, which may  be  due  to 
diagenesis or allometric growth. A shallow lateral excavation in the neural arches is found in all 
Garnett ‘haptodontines’ except Ianthodon. The neural arches and centra seem completely co‐
ossified  in ROM 43604, whereas  they are partly disarticulated  in  the non‐adult ROM 29872 
(Fig. 4.10). Phrasing  the new character 59  (Appendix 4.1),  the postzygopophyses are double‐
lobed  in ROM 29872 and 43604  (Fig. 4.10, 4.12), producing a heart‐shaped zygapophysis on 
each side. Unfortunately, this feature  is undiscernible  in ROM 43607, and  is clearly  lacking  in 
RM 14,156 and 14,223, supporting their tentative exclusion from the Eohaptodus type series. 
Simple  postzygapophyses  are  also  seen  in  Ianthasaurus  and  Ianthodon,  as  well  as  the 
undescribed material discussed below.  
Ignored  by  Currie  (1977,  Fig.  2),  there  is  a  cleithrum  next  to  the  squamosal  of  RM 
14,156 (Fig. 4.16), the only one known  in what probably can be assigned to Eohaptodus. This 
rarely preserved element  resembles  the one  seen  in  the  type of  Ianthodon  (Spindler  et  al., 









suture.  Although  similar,  ROM  43605  (Laurin,  1993,  Fig.  19  A)  does  not  exactly match  its 
outline, without stating any taxic signal. No distinct notch could be identified in the juveniles of 
Ianthasaurus (Reisz & Berman, 1986, Fig. 4) and Ianthodon (Fig. 2.6). The posterior coracoid is 


























the posterior part of the blade. This  is also  indicated  in the  juvenile RM 14,223 (Currie 1977, 
Fig. 5) where  there was ossification of  the  rounded outline before  the co‐ossification of  the 
pelvic elements. The same pattern  is seen  in Palaeohatteria  (Chapter 5). Comparing size and 
shape raises questions regarding the  ischium that has been identified in the original holotype 






can be doubted. The ulna olecranon process  is  large  in ROM 43604 and  less pronounced  in 
ROM  29872,  reflecting  the  expected  ontogenetic  pattern.  The  same  is  true  for  the  ulnare, 
which is elongated in the first, but stout in RM 14,156. The region in which the carpus of ROM 
43604 was depicted by  Laurin  (1993,  Fig. 20 E,  F)  could not be  re‐identified. The  calcaneus 








elements  reveal  that Eohaptodus  is more abundant  in  the Garnett assemblage  than  related 
genera.  This  presents  the  opportunity  to  observe  the  ontogenetic  trends  of  ossification, 
summarized by Currie (1977, 1979) on Eohaptodus and Palaeohatteria.  
In addition, late ontogenetic changes can be estimated, as the specimen ROM 43604 is 
about  twenty percent  larger  than  the  subadult  to adult  specimens of  the ROM  series. ROM 
29872  is  even  smaller.  ROM  43604  has  a  massive  dentary  ramus  with  deep  mandible 
symphysis. The dentary tip is surrounded by matrix rock, which implies that the deep anterior 
edge  is not broken off.  From  the other  skull elements,  the existence of a  larger and higher 
temporal  opening  can  be  concluded,  corresponding  to  the  pattern  also  seen  in  basal 
therapsids,  for  example,  Biarmosuchus  (Ivakhnenko,  2008,  Fig.  58)  and  Sinophoneus 
(Kammerer,  2011).  Regarding  the  phylogenetic  tests,  no  preference  is  given  to  introduce  a 
distinct taxon, while the differences fit well with the expected ontogenetic trends or may even 
relate  to  sexual  dimorphism. More  problematic  differences  from  immature  skulls  include  a 
remarkably  slender  jugal  and  the  posterior  dentary  tip  that  is  probably  lower  than  the 
mandible dorsal edge. 
Strongly opposing  these patterns,  the orbits  seem  to grow  surprisingly  isometrically. 
For the reconstructions,  initial sketches have been digitally distorted to match the skull bone 
composition  of  each  specimen.  By  this  method,  no  significant  changes  were  necessary 
concerning the facial region of Eohaptodus  in any ontogenetic stage, while there were major 
adaptations  required when  fitting  in Haptodus and Kenomagnathus. The  juvenile  skulls  (RM 
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14,156  is  the  smallest, with  RM  14,157  and  ROM  29872  being  barely  larger)  do  not  show 
proportionally  larger orbits than their proposed adults, but  larger than  in the juvenile type of 
Haptodus.  Although  not  salient  among  small  pelycosaur‐grade  facial  areas,  a  large‐eyed 





4.5.6  Description of Kenomagnathus scotti 
 
Kenomagnathus scotti, gen. et sp. nov., combining κένωμα and γνάθος, in Greek ‚gap‘ 
and  ‘jaw’,  in  regard  of  the maxillary  diastema, with  the  epithet  honoring Diane  Scott, who 
greatly helped with specimen handling and inspired this study.  
Geology: as for Eohaptodus. 
Specimen:  Type  and  only  specimen  ROM  43608,  originally  “Haptodus”  garnettensis 
(Laurin, 1993, Fig. 5 A), isolated but associated maxilla and lacrimal (Fig. 4.17). 
Diagnosis:  The  diagnosis  features  character  19  (maxillary  diastema)  and  the 




























Both  the maxilla and  lacrimal  strongly  resemble Eohaptodus  in  general morphology, 
but suggest a higher skull. Compared to the specimen ROM 43606, the type of Kenomagnathus 
is barely larger, but has a significantly higher dorsoventral expansion of both known elements. 
This  is  interpreted  as  reflecting  a  general  condition  of  the  skull,  probably  an  adaption  to  a 






Eohaptodus  (ROM  43602;  also  in  RM  14,157).  The  anterior  end  of  the maxillary  is  clearly 
indicated  by  the  sutural  facet  to  overlap  the  premaxillary.  The  antero‐dorsal  outline  of  the 




blunter  appearance.  There  are  two  large  caniniforms  and  the  bases  of  two  broken‐off 
precanines. Anterior to them, there is definitely no socket, but a thinned ventral edge, proving 




As  the  type  of  Kenomagnathus  is  the  only  Garnett  specimen  exposing  the medial 
surface of the lacrimal, no detailed comparison is possible. In the anterior region, the lacrimal 










common  topology.  Aside  from  the  haptodontine‐grade  classification  of  Tetraceratops 
suggested by Conrad & Sidor (2001; revised by Amson & Laurin, 2010), Kenomagnathus is the 
first early haptodontiform  in which a diastema  is  reported.  It  seems  related  to an  increased 
use  of  lower  canines,  at  least  documenting  the  tendency  of  functionally  differentiated 
dentition  independent from the Sphenacodontoidea. The recognition of Kenomagnathus as a 





a  very  young  juvenile.  The  lacrimal  duct  exposes  its  anterior  outlet  on  the medial  surface, 
whereas  the  juveniles  of  Palaeohatteria  show  a  lateral  duct  only,  due  to  incomplete 
ossification (Currie 1979; see Chapter 5).  
The  assignment  of  ROM  43604  to  Eohaptodus  is  based  on  the  discussion  of  the 
cladistic  reconstruction. However,  its  strongly  built  dentary would  easily match  the  pattern 
seen  in  Kenomagnathus.  It  is  expected  that  the  Garnett  haptodontiforms  do  not  differ 




4.5.7  Description of Tenuacaptor reiszi 
 
Tenuacaptor reiszi, gen. et sp. nov., combination of tenuis, Latin for ‚thin‘ or ‚narrow‘, 
regarding  the  thinner mandible,  and  captor, which  is  ‘catcher’  in  Latin.  The  epithet  honors 
Robert  Reisz  for  his  great work  on  basal  synapsids  and  the  Garnett  fossil  site,  as well  as 
intensive support for the current work.  
Geology: as for Eohaptodus. 
Specimen:  Type  and  only  specimen  ROM  43601,  originally  “Haptodus”  garnettensis 
(Laurin, 1993, Fig., 8 D), disarticulated and partially recovered skeleton (Fig. 4.18). 
Diagnosis:  The  diagnosis  counts  only  the  weakly  supported  character  3  (low  jaw 






Tenuacaptor  is  distinct  from  Eohaptodus  in  only  a  few  characters.  Although  not 
significantly  smaller  than  the  Eohaptodus  specimens,  Tenuacaptor  has  a  noticeably  slender 
mandible that lacks a true coronoid eminence. This contrasts with all Garnett ‘haptodontines’ 
that preserve  this area. Both  the angular and  surangular are narrower. The  low  symphyseal 
area and the slightly enlarged  lower caniniform region  indicate that the dentary  is preserved 
along  its entire  length. Although the exact count  is uncertain, there  is a  lower tooth number 
than  in the dentary of Eohaptodus  (with at  least 23). The posterior end of the dentary tooth 
row  is  overlain  by  a  poorly‐defined  element  (possibly  a  basioccipital  resembling  that  of 
Eohaptodus  ROM  43604,  not  a  neural  arch  as  suggested  by  Laurin,  1993).  Referring  to  the 
original slab, it does not appear to cover more than two additional teeth. The posterior tip of 
the  dentary  is  shifted  ventrally  from  the  upper  edge  of  the  coronoid  eminence,  which  is 
tentatively  interpreted  as  initial disarticulation,  but  could  possibly  reflect  a  true  anatomical 
feature. 
No  striking  differences  from  Eohaptodus  could  be  discerned  in  the  tooth  type.  The 
tooth crown shape is gradually distinguished from the massive one in adult Eohaptodus. From 
tooth  types alone, Tenuacaptor most closely resembles  the  juvenile Eohaptodus ROM 29872 
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(Fig. 4.10),  also  the  former holotype RM 14,156  and 14,157,  as well  as  the  Ianthodon  type 
KUVP 133735. 
The fang group in the dentary tip seems slenderly built, most resembling the subadult 
Eohaptodus  ROM  29872  that  clearly  shows  the  previously  mentioned  differences  from 
Tenuacaptor. Other Eohaptodus  specimens  show  robust dentary  fangs. A dentary  tip with a 
delicate  dentition  is  also  seen  in  Ianthodon  (Fig.  4.4)  and  RM  14,158.  There  is  a  possible 
supratemporal,  with  uncertain  position  of  the  anterodorsal  or  posteroventral  tip.  If  the 
anterodorsal  tip was  exposed,  the  lack  of  an  offset  process would  additionally  distinguish 
Tenuacaptor  from  Eohaptodus. However,  it  is  not  positively  distinguished  from  a  cleithrum 
(compare to Eohaptodus, above). 
The  ventral  plate  of  the  clavicle  exposes  a  broad  plate,  differing  from  Eohaptodus. 

















As  the  specimen  ROM  43604  with  its  deep  dentary  symphysis  plots  within  the 
Eohaptodus  group,  variation  from  sex  or  individual  age  are  already  taken  into  account. 
Tenuacaptor  is  not  interpreted  as  representing  a  poorly  ossified  Eohaptodus,  but  a  distinct 
taxon.  The  slender  mandible  along  with  the  reduced  tooth  number  reflects  the  trophic 
diversification  among  the Garnett  forms,  affected by  feeding habits,  as  already  revealed by 
Kenomagnathus.  
In  contrast  to  Eohaptodus,  Tenuacaptor  shares  a  reduced  tooth  number  with 
Ianthodon. The distinction of Ianthodon and Tenuacaptor is indicated by the fact that the latter 
has a dorsoventrally deeper dentary, a deeper position of the jaw joint related to the level of 
the  tooth  row,  and  an  even  lower  number  of  dentary  teeth.  As  Tenuacaptor  clusters with 
Haptodus baylei, the distinction is uncertain. The rather straight ventral edge of the squamosal 
in Haptodus allows the reconstruction of a jaw joint that is not much deeper than the level of 
the  marginal  tooth  row  (character  3).  In  contrast,  Tenuacaptor  has  a  strongly  arched 
surangular,  indicating  a  deep  position  of  the  articular  even  with  a  flat  coronoid  region 
(character  46).  The  density  of  tooth  crown  striation  is  indiscernible  in  Tenuacaptor,  but 
possibly  derived  from  the  common  ancestor  with  other  Garnett  forms.  The  teeth  of 
Tenuacaptor are not as robust as in Haptodus, especially since they come from a much larger 
individual.  As  Eohaptodus  seems  to  show  an  increasing  robustness  of  tooth  crowns  during 
ontogeny  (less  bulbous  when  half‐grown),  this  trend  would  contradict  the  association  of 
Tenuacaptor  with  Haptodus.  Lastly,  the  spatiotemporal  difference  justifies  a  generic 
distinction. 
As for Haptodus, an exclusion of Tenuacaptor from the Edaphosauridae  is based only 




4.5.8  Undetermined material from Garnett 
 
In order to provide a revised determination of all relevant specimens identified so far, 
the  referred  and  new material  from  Garnett  is  commented  in  the  light  of  the  above  re‐
evaluations. Some  specimens previously  referred  to Eohaptodus  (Currie, 1977; Laurin, 1993) 
were  re‐documented, but actually are not  to be assigned  to any basal haptodontiform with 
certainty. If Ianthodon is confirmed to be the only Garnett sphenacodontian that lacks laterally 
excavated neural arches, which is not certain due to compaction, none of the specimens that 
contain  dorsal  vertebrae  can  be  assigned  to  it.  Using  cladistic  tests,  few  convincing 
assignments  can  be  suggested.  Very  fragmentary  remains  behave  similar  like  those  of 
juveniles, providing only minimum heights in the trees. 






basal.  Thus,  it  is  well  determined  to  be  Eohaptodus,  but  barely  suitable  as  a  type.  The 
postzygapophyses  argue  for  the  exclusion  from  Eohaptodus,  but  would  then  require  an 









drawn  from  both  sides.  C:  posterior  portion  of  pterygoid,  RM  14,162.  D:  axial  and  pelvic 







type  resemble  the  holotype  of  Ianthodon.  If  the  precanines  are  completed  in  continuous 
density,  there  is  a  reconstructed  number  of  five  to  six,  distinguishing  this  specimen  from 
Ianthodon  (Spindler  et  al.,  2015  =  Chapter  2).  This  skull  seems  to  be  juvenile, most  likely 
belonging  to  Eohaptodus  or  Tenuacaptor,  but  it  is  impossible  to  be  certain.  Currie  (1977) 
noticed that the postfrontal and squamosal are stronger than in RM 14,156 of similar size. The 
slender  teeth  with  modestly  pronounced  caniniforms  might  easily  refer  to  ontogenetic 
differences  rather  than  expressing  a  taxic  signal.  In  the  tree  tests,  this  skull  is  usually  very 
basal, often near RM 14,156, and sometimes near Ianthodon. 
RM  14,159  (Fig.  4.19),  skeletal  piece  containing  an  articulated  hind  limb.  Its  non‐
elongated calcaneus is unique among basal haptodontiforms, rather resembling Edaphosaurus 
(unknown  in  Ianthasaurus).  The  juvenile  Eohaptodus  ROM  29872  (Fig.  4.10)  shows  an 
elongated calcaneus, vaguely also RM 14,156 (Fig. 4.16). As the insertion for the ischiofibularis 
muscle (character 80) is sharply distinct on the proximal fibula of RM 14,159, and the cnemial 
crest  on  the  tibia  (char.  79)  is  well  developed,  it  clearly  represents  a  haptodontiform. 
Unfortunately, the characters of interest are not preserved in any determined OTU used in the 
current  analysis,  but  well  reported  from  numerous  basal  synapsids.  Regarding  the 
plesiomorphic  condition  calcaneus,  this  specimen  is  either  a  stem  haptodontiform  or  basal 
edaphosaurid. 
RM  14,158  (Fig.  4.19),  partial mandible,  with  dentary  tip  and  splenial.  Its  delicate 
dentary  tip  dentition  resembles  Ianthodon  and  Tenuacaptor more  than  Eohaptodus,  but  is 
likely a matter of ontogeny, regarding ROM 29872. 
RM 14,162 (Fig. 4.19), posterior portion of a pterygoid. The opposite drawing (Currie, 
1977,  Fig.  5)  seems  to  show  the  base  of  a  peg‐like  process.  This  kind  of  epipterygoid 
articulation  (character 41) has recently been described by Spindler et al.  (2015, = Chapter 2) 
and is restricted to a presence in all pelycosaur‐grade Haptodontiformes except Edaphosaurus.  
RM  14,223  (Fig.  4.19),  skeletal  piece  with  vertebrae,  rib  fragments,  and  a  well 
preserved ischium. The isolated dorsal neural arch indicates a juvenile. The ontogenetic stage 







fully  grown, differing  from  the  juvenile holotype of  Ianthodon by  its more  robust mandible 
(compare Fig. 4.4). The specimen is considered to be lost (K. Seymour, pers. comm.). 
ROM  43603  (Fig.  4.20),  partial  skeleton,  with  pelvis  and  hind  limb  recovered.  Its 
osteology  is  congruent  with  the  Eohaptodus  specimen  ROM  43604.  In  contrast  to  this 
specimen of about similar size, the clearly noticeable pelvic sutures  indicate a subadult stage 
for ROM 43603. From the current state of knowledge, no postcranial differentiation is known 
from  the  genera  previously  grouped  together within  “Haptodus”  garnettensis.  In  a  cladistic 
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test using only  taxa  that provide  limb elements,  this specimen appears more advanced  than 
the haptodontiform RM 14,159 (Fig. 4.19). 
ROM  43605  (Fig.  4.20),  scapulacoracoid,  not  completely  congruent  with  the 
Eohaptodus specimen ROM 43604. The coracoid‐scapula‐suture is not mapped with certainty, 















skeleton  of  any  Garnett  ‘haptodontine’  shows  no  remarkable  features  except  the  lack  of 
intercentra. Even the more  juvenile specimen RM 14,156 (Fig. 4.16) clearly bears  intercentra, 
thus  it  is not only an  issue of  taphonomy and ontogeny, but  remains uncertain until  further 




increase  and  specify  the  Garnett  haptodontiform  diversity.  New  Garnett  material  that  is 
relevant for this study and currently under description, can preliminarily be commented on as 
follows:  
KUVP  9938‐C,  isolated  pterygoid,  determined  to  be  an  ophiacodontid.  It  is 
extraordinary  tall,  as  seen  in  advanced  Sphenacodontia,  but  shows  a  plesiomorphic  high 
number  of  teeth  on  its  transverse  flange.  A  cladistic  test  using  only  taxa  that  present  a 
pterygoid placed it within the unresolved base next to Ophiacodontidae and Varanopidae. The 
specimen is clearly different from FO 287 (see 4.5.1). 


















4.5.9  Specimens excluded from the phylogenetic data set 
 
Two  fragmentary  findings have been assigned  to Haptodus sensu Gaudry  (1886) and 
Haptodus sensu Currie (1979). As both are questionable, they were excluded from the cladistic 









skeleton  (ribs,  distal  appendicular  and  possible  girdle  elements,  J.  Falconnet,  pers.  comm.). 
From  the  same  locality  of Autun,  France, where Haptodus  baylei  and  Callibrachion  gaudryi 
have been unearthed (see 4.5.3 and Chapter 7), a third non‐eureptilian amniote skeleton has 
been reported by Thévenin (1910) and assigned to Haptodus baylei. 
Thévenin  (1910)  mentioned  a  pointed  skull  shape,  with  indication  of  the  pineal 
foramen. The dentition is described as resembling Palaeohatteria (not certainly stating generic 





member of  the Bolosauridae  (J.  Falconnet, pers.  comm.). Recent discussion has preferred  a 




















WP  2195,  isolated  adult  humerus 








The original  classification  (Werneburg, 1999) basing on Reisz  (1986,  listing Haptodus 
sensu  Romer &  Price,  1940)  suggested  a  basal  sphenacodontian.  The  close  resemblance  to 
Datheosaurus  macrourus,  demonstrated  by  Werneburg  (1999),  extends  the  possible 
assignment, since the  latter turned out to be a basal caseasaurian  (Chapter 7). Furthermore, 
there  are  noticeable  similarities  to Dimetrodon  natalis  and  Varanops  brevirostris  (Romer & 
Price,  1940,  Fig.  31).  The  affinity  to  Pantelosaurus  is misleading,  as  the  depicted  humerus 
(Werneburg, 1999, Fig. 3 c) is taken from Currie (1979, Fig. 16), which in no way matches the 
size and structure of any humerus in the original slab of Pantelosaurus (Chapter 5).  
The proximal end  is  incompletely preserved. As the bone  is allochthonous, the partly 











Basal Haptodontiformes from further localities 
 
Fragmentary remains of formerly ‘haptodontine’ classification are known from several 
localities  in  North  America.  They  have  been  restudied  and will  be  integrated  into  a  larger 
analysis  (Spindler  &  Sander,  in  prep.).  Some  postcranial  remains  from  the  Middle 
Pennsylvanian Allegheny Series, Florence, Nova Scotia (Reisz 1972) appear to represent several 
taxa, with one being surprisingly advanced (Spindler, 2014 = Chapter 3).  
Several  isolated  elements  from  the  Sangre  de  Cristo  Formation,  Badger  Creek, 
Colorado (Sumida & Berman, 1993), contemporary with sphenacodontids, cannot be assigned 
to  a  single  basal  haptodontiform  genus.  The  tooth  types  preserved  in  this  assemblage 
resemble  Ianthodon  and  Eohaptodus.  The  presence  of  Ianthasaurus  confirms  a  faunal 
connection  to  the  slightly  younger  Garnett  locality  (see  Kissel  &  Reisz,  2004,  Fig.  10  for 
stratigraphic compilation). 












4.6  Discussion and conclusions 
 
4.6.1 Variation in dentition types   
 
Several  specimens  grouped  as  individual  taxa  show  gradually  varying  differences  in 
their marginal tooth crown shape. The overall question is to distinguish intraspecific variation, 
ontogenetic effects  that might equal among closely  related contemporaries, and at  last  real 
taxic signals. For an adaptive radiation  like  the one reflected by  the Garnett haptodontiform 
assemblage,  it  might  be  a  characteristic  pattern  that  the  trophically  triggered  eco‐
diversification  led to a spectrum of tooth morphologies that show  important differences. The 
degree  of  differentiation  is  low,  and  the  band  of  intraspecific  deviation  approximates 
interspecific  variation.  As  a  result,  some  characters  are  gradually  varying,  like  those  only 
optionally included in the phylogenetic analysis (4, 6, 7, 9, see Appendix 4.1).  
Among  the  most  remarkable  cases,  the  conspecifity  of  Ianthodon  is  questioned, 
although accepted  (4.5.1). The  variation of  the  characters 4, 7, 8, 15 & 18  in  the published 
specimens of  Ianthasaurus  (4.5.2)  is  extended by  FO 284.  The previously  known  individuals 
(Reisz & Berman, 1986; Modesto & Reisz 1990 a; Mazierski & Reisz, 2010) can be unified on 
the basis of  their  typical Edaphosaurus‐like dorsal  spines.  In  fact,  there  is no ultimate proof 
that  the  dentition  and  jaw  variability  is  intraspecific,  instead  of  belonging  to  different 
biospecies.  
Also, dental occlusion  is an  interesting point  in early Haptodontiformes, as generally 
determined by Reisz (2006). The reconstruction of Eohaptodus (Fig. 4.9) confirms a functional 
connection of the enlarged third dentary tooth fitting  into the upper  jaw gap  inforced by the 
premaxilla‐maxillary  articulation.  This  configuration might  reflect  the  initial  stage  for  lower 
canines and maxillary diastemata. Another  result  from  the  reconstruction  is  the observation 
that  the dentary  tooth  row  is extended by  the posterior coronoid, compensating  the  longer 
maxillary  tooth  row.  The  occlusion  is,  therefore,  complete  at  least  in  terms  of  jaw  regions. 
Eohaptodus might  have  borne  coronoid  dentition,  although  it  is  unknown  so  far.  Coronoid 
dentition  is  known  in  Tenuacaptor,  Ianthodon,  Edaphosaurus  (even  anterior  coronoid,  see 
Modest, 1995), and Caseasauria (with unknown history). Maybe this is a synapomorphy of the 
Haptodontiformes,  becoming  an  exaptation  for  the  specialized  coronoid  and  palatine 
apparatus  in  Edaphosaurus.  Alternatively,  the  coronoid  dentition  is  restricted  to  the 




Only Eohaptodus ROM 42602 suggests very weak  initial carinae on  the dentary  tip  (Fig. 4.4). 
Eohaptodus  shows  a  weak  precanine  step,  which  is  otherwise  present  in  the 
Sphenacodontoidea  and  one  individual  of  Ianthasaurus  (see  comment  on  character  15, 
Appendix 4.1). Tooth  reduction  is present  in  Ianthodon and  the  Sphenacodontoidea, with a 
diastema  also  in  Kenomagnathus,  Tetraceratops,  some  Sphenacodontidae,  and  certain 




Altogether,  the Garnett  series and Haptodus baylei  show a high diversity under  low 
diverseness  (Fig.  4.22).  Morphotaxic  diversity  should  be  held  low  unless  striking  cladistic 
arguments  justify  new  species.  The  limited  phylogenetic  resolution  should  be  accepted, 
instead of preferring particular tree positions for poorly known taxa. For taxonomic distinction, 




4.6.2  Diversification in the Garnett synapsid fauna 
 
Basing  on  the  observed  diversity  and  the  cladistic  patterns,  the  evolution  of  basal 
Haptodontiformes  yields  a  remarkable  case  study.  The  basal  diversity  of  ‘haptodontine’ 
synapsids  (paraphyletic  collective  for  non‐edaphosaurid  and  non‐sphenacodontoid 
haptodontiforms)  sheds  light  on  a  radiation  of  early  synapsids.  Traditionally,  “Haptodus” 
garnettensis was  seen  as  the  basal‐most  sphenacodontian  until  the work  of  Fröbisch  et  al. 
(2011). Even bringing Ianthodon to a basal position (Spindler et al., 2015 = Chapter 2) did not 
change  the  paradigm  of  certain  pelycosaur  subgroups.  First  indicated  by  the  possibility  of 
Ianthodon  nesting  outside  of  the  Sphenacomorpha  (Benson  2012),  a  more  differentiated 
picture  with  stem  fields  appears  to  reflect  a  new  perception  of  their  systematics. 
‘Haptodontines’  are  known  from  two  types,  one  around  the  sphencodontoid  node 
(Pantelosaurus,  Palaeohatteria,  probably  Cutleria,  see  Chapters  5  and  6),  and  a  basal  one 
around  the Sphenacomorpha node. The  large‐scale  taxonomy  is  supported herein, but basal 
representatives are fairly problematic.  
Using  a  character‐taxon  matrix  method  has  been  criticized  by  Vermeij  (1999), 
recognizing  interdependencies  due  to  a  clustering  method.  A  similar  objection  was 
convincingly demonstrated by the evolutionary model of correlated progression (Kemp, 2007). 
However,  clustering  is  an  appropriate way  to  arrange  already  evolved  character  conditions, 


























The main  principle  for  this  phylogenetic weakness  is  seen  in  the  eco‐diversification 
present  in  the  Garnett  assemblage.  It  reflects  a  radiation  effect  with  a  diversity  lacking 
significant  temporal distances.  The  functionality  in  contemporary  adaptations predominates 
longterm evolutionary  trends. Apomorphic conditions are not accumulated  in  ladder‐shaped 
paraphyletic sections. Instead, the taxa are autapomorphic by unique character combinations 
rather than single characters, causing competitive trend hypotheses. 
This  kind  of  phylogenetic  signal  has  recently  been  described  in  the  ancient  rapid 
radiation (ARR) of major insect branches (Whitfield & Lockhart, 2007; Whitfield & Kjer, 2008). 
ARR  is  recognized  by  tree  portions  with  low  support  or  resolution,  lacking  the  data  to 
distinguish between alternative views of relationships. Such portions occur “often due to real 
biological  and  historical  causes”  (Whitfield  &  Kjer,  2008,  p.  23.1).  In  contrast,  the  basal 
haptodontiform issue has larger matrix gaps and does not deal with significantly different body 
plans. However, also the large‐scale taxa radiation of insect groups began on species level and 





basal dichotomies  (Kemp, 2009; Kammerer et al., 2013).  It can be concluded  that character‐
taxon  matrix  analyses  are  more  accurate  when  describing  trends  in  time‐dominated 




the overall morphology and even  the  rough  tooth shape  remain  rather constant. Along with 
the variation  reported  from  Ianthodon as well as  the basal edphosaurids  from Garnett,  this 
supports  a  diet‐related  diversification.  Such  a  co‐occurrence  of  similar  taxa  distinct  in  their 




It  is  noticeable  that  fragmentary  specimens  (Fig.  4.2)  can  be  investigated  regarding 
their  phylogenetic  position  as  long  as  jaw  material  is  present.  Specimens  not  containing 
elements that are directly related to diet or feeding behavior have low minimum heights in the 
tree.  Comparability  is  bound  to  ecological  skull  specializations.  There  is  no  indication  of  a 
spectrum of other body functions like locomotion in early haptodontiform material.  
Among  the  niches  delineated  here,  Ianthodon  is  difficult  to  interpret.  Maybe  it 
resembled Tenuacaptor,  forming  a  slender  snouted  guild  that  fed on delicate  food  sources. 
The  reduction  of  tooth  numbers  contradicts  an  insectivorous  specialization,  as  this  would 
require a high number of smaller teeth or cusps, like those retained by the extant Insectivora 
or  autapomorph  in  the  bat‐eared  fox (Otocyon megalotis).  Kenomagnathus  has  a  high  and 
robust skull, with a diastema  that concentrated  the bite  force  in  the canines and probably a 
large  first  premaxillary  tooth.  Its  diet  might  have  shown  a  durophageous  component, 
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somewhat  similar  to  the  Russian  desman (Desmana  moschata)  which  partly  lives  on 
crustaceans.  It  cannot  be  discerned  so  far  if  the  high  tooth  number  in  Eohaptodus  is  a 
plesiomorphic  feature or a  specialization. This question might be  related  to  Ianthasaurus,  in 
which  the  blunt,  uncurved  teeth  indicate  an  initial  herbivorous  component  (see  4.5.2  for 




poor  in environmental  stress.  It  remains uncertain whether  the haptodontiform  radiation  is 
dominated  by  environmental  or  physiological  factors.  Pennsylvanian  and  Cisuralian  basal 
synapsids  in general show a higher diversity than diapsids (see compilation and discussion by 
Kissel & Reisz,  2004).  Ecologically  triggered  diversity  and  niching might  also  be  seen  in  the 
variation  of  sphenacodontid  dentition  (Brink  et  al.,  2014).  The  strategy  of  non‐therapsid 





4.6.3  Radiations and sphenacomorph lineages 
 
The basal Haptodontiformes show a high eco‐diversity rather than conserving stages of 
a  single  evolutionary  trend.  It  is  thus  not  unlikely  that  further  research  will  find  more 
monophyletic  tribes,  in contrast  to  the strictly paraphyletic  ‘haptodontines’ seen  in previous 
analyses  that dealt with a  lower diversity  (Laurin, 1993; Fröbisch et al., 2011; Benson, 2012; 
Spindler et al., 2015 = Chapter 2).  It  is unlikely  that such an adaptive radiation had only one 
straight lineage towards Pantelosaurus and Sphenacodontoidea.  
Monophyletic  tribes  of  Garnett  taxa  would  support  Kissel  &  Reisz  (2004,  p.  410) 
considering the Garnett ‘haptodontines’ to be endemic.  If some of them were truly endemic, 
their isolation would have surpassed the effect of phylogenetic niche conservatism (PNC) by a 
spectrum  of  specializations.  However,  the  unnamed  ‘haptodontine’  remains  and  the 
occurrence of Ianthasaurus in the slightly older Sangre de Cristo Formation (Sumida & Berman, 
1993) argue against a strict endemism, as also supported by  the  remarkable  resemblance of 
the Garnett taxa to Haptodus baylei from the Cisuralian of Europe. “Edaphosaurus raymondi” 
from  the Missourian  of  Pennsylvania  possibly  extends  the  distribution  of  Ianthasaurus,  as 
commented in the list below. 
Another  issue  is  implied  by  the  fact  that  the  advanced  Edaphosauridae  and  the 











cannot  be  stated.  Since  the  identification  of  the  very  similar  edaphosaurid  remains  from  the 
Sangre  de  Cristo  Formation  as  belonging  to  Ianthasaurus  occurred  later  (Sumida  &  Berman, 









The  Garnett  forms  thus  do  not  directly  show  the  very  basal  radiation  of  the 
Sphenacomorpha, but a stage of established edaphosaurid and sphenacodontian branches, co‐




therapsid  origin  (Spindler &  Schneider,  2010;  Chapter  6). One  suggested  hypothesis  is  that 
Sphenacodontidae are convergent to the Therapsida, assuming functional similarities and body 
size  effects  of  apex  predators.  Therapsids  would  then  have  evolved  from  Permian 
‘haptodontines’ (Kemp, 2006), whereas the close relation and therefore similar trends caused 
deceptive  similarities  with  sphenacodontids,  also  increased  by  PNC.  Such  a  parallelism  is 
present under a  sister group  relationship  in either  case. However,  since  there  is no  striking 
argument for this convergence so far, the monophyletic nature of the Sphenacodontoidea is to 






high  potential  for  parallelism  in  advanced  ‘pelycosaur’  evolution.  From  the  accepted  large‐
scale phylotaxonomy, it can be concluded that an ancestor that was more advanced than the 
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Revision of the genus Haptodus  
(Synapsida: Haptodontiformes)  


















For  this  supplementary  chapter, a  separate  reference  list  is provided, also  repeating 
those citations already used in the regular chapter. 
Institutional  abbreviations  used  herein:  CM  –  Carnegie  Museum,  Pittsburgh, 
Pennsylvania, USA; Gz – Warwickshire County Museum, Warwick, England; KUVP – University 
of Kansas Museum of Natural History, Lawrence, Kansas, USA; RM – Redpath Museum, McGill 






































































vague  rectangular  facets.  In many  cases  those  have  vertical  grooves  that would  produce  a  cloverleaf‐shaped  cross  section  in 
certain height  levels. Ianthodon  is coded with (0&1), as the groove  is seen only  in the dentary teeth. In the ROM specimens the 
grooves are visible in some crushed portions that reveal the tooth base. It is doubtful if there is a taxonomic meaning according to 










Striation  is  present  in most  basal  sphenacodontians.  In Haptodus  baylei,  it  is  not  reaching  the  tooth  tip.  The  holotype  of  H. 
garnettensis RM 14,156 prevents a proper observation due to preservational uncertainty, whereas the other Redpath specimens 
show striation, according also to Currie (1977). The labial side of the teeth is often lacking or only weakly presenting the striation 














































the maxilla revealing  the growth center directly above  the canines. The  total maxillary  tooth count  is applicable  in  taxa  lacking 
functional caniniforms, which  is not  the case  in the current taxa  list, but yield the same signal. As the character also states the 
posterior range of the maxillary tooth row, the diastema is corrected using an estimation by which the gap is virtually filled with 
tooth positions of an average non‐caniniform  size. So  far, a diastema  (see character 19)  in basal  sphenacodontians  is  reported 
















































orbital  lappets  is best not  to  compare  to  the  total  length of  the bone. Therefore,  some previous  formulations are  rejected,  in 
support of a width comparison. The  rather  constant width of  the posterior area  is  set as a  reference, while  the proportionally 



















































Comparing  the pineal  foramen  size  to  the  foramen magnum  (Benson,  2012)  is  hindered by  a  lack of  data  about  the occiput, 
although reasonable in terms of neural constitution. All parietal measurements are determined by other architectural constraints. 
































































The  character  is  re‐defined  for  application  to  basal  Sphenacodontia.  A  distinct  peg,  interpreted  as  the  basal  portion  of  the 
epipterygoid by Mazierski & Reisz (2010),  is  in fact seen  in many basal Synapsida, such as the type of Ianthodon (Spindler et al., 























































































with a  lumbar sequence. It  lacks  intercentra  in all positions. However, the poor  inventory does not allow generic determination, 





































Modesto  (1995)  raised  this  character  to  score  the most  advanced  species  Edaphosaurus  pogonias  and  E.  cruciger.  A  similar 
structure, but lacking lateral tubercles (character 53), is seen in Xyrospondylus (‘Edaphosaurus’) ecordi (Reisz et al., 1982), which is 
included  to a phylogenetic analysis  for  the  first  time. Reisz et al.  (1982) deny  the broad end of  the  spine  in Xyrospondylus as 
equating the feature of advanced species of Edaphosaurus. But likeas in the latter, the structure is also transversally flat, while the 







Despite  the  shape,  resolving  the  species  of  Edaphosaurus  (Modesto,  1995),  this  character  is  a  strong  synapomorphy  in 









































































These  characters are  rewritten after previous authors who  scored  the distal width of  the  scapula  (Reisz et al., 1992,  char. 80; 
Laurin, 1993, char. 98; Fröbisch et al., 2011, char. 74; Benson, 2012, char. 176), its broadness at base level (Reisz et al., 1992, char. 
81;  Laurin,  1993,  char.  97;  Fröbisch  et  al.,  2011,  char.  73;  Benson,  2012,  char.  177),  and  the  presence  and  position  of  a 
scapulocoracoid notch  (Laurin, 1993, char. 100; Fröbisch et al., 2011, char. 76; Benson, 2012, char. 183).  In  fact, these  features 
largely depend on  the anterior  sheet‐like blade of  the  scapula and  the  size of  the anterior  coracoids. A dorsal  flaring even  in 
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The presented  table contains  the codings according  to Appendix 4.1, with  respect  to 
the  taxa  and  specimens  discussed  in  the  regular  chapter.  The  line  for  an  unpublished 
haptodontiform  from Garnett  is not  included.  For RM 14,162,  there  is not  a  single  scoring, 
making the resulting tree positions a kind of biased average condition of the applied taxa.  
Several numbers per  field  indicate multistate entries;  for example,  ‘01’ means  ‘0&1’. 
Entries  in  brackets  refer  to  observations  of  weaker  support  or  scorings  that  required 
















































Ophiacodontidae  0  01  (1)  01  0  0  0  01  0  0  ?  0 
Ianthodon HOLO  0  1  (0)  0  1  12  1  0  01  1  1  0 
Ianthodon NEW  ?  ?  ?  0  1  23  0  0  0  1  1  ? 
Ianthodon PARA  ?  ?  ?  0  1  2  0  0  0  1  1  ? 
Ianthodon PTERYG  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
IanthoSYN not pter  0  1  (0)  0  1  2  (01) 0  (01)  1  1  0 
IanthoSYN FO287  ?  ?  ?  0  1  2  0  0  0  1  1  ? 
Iantho. SYNOPSIS  0  1  (0)  0  1  2  (01) 0  (01)  1  1  0 
ophiacod. PTER  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthasaurus  1  1  (0)  01  (1)  1  01  01  0  1  0  ? 
cf. Ianthas. FO284  ?  ?  ?  1  1  1  1  0  0  1  (0)  ? 
Xyrospondylus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Pelvis KUVP1425  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
XyroSYNOPSIS  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Kenomagnathus  ?  ?  ?  0  1  1  1  0  0  1  1  ? 
Vert FO242  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Scap FO203  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
braincase uncat.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14156 HOLO  0  1  (1)  01  1  1  0  0  (0)  ?  ?  0 
RM14157 skull  ?  (1)  (1)  01  1  1  0  0  (0)  1  ?  ? 
RM14162 pteryg.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14158 mand.  ?  ?  ?  0  1  1  (0)  0  0  1  1  ? 
RM14223 ischium  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14159 limb  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM29937 lost  0  ?  (1)  (0)  (1)  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM29872 puzzle  0  ?  1  0  1  12  1  0  (1)  1  ?  ? 
ROM37759 ophi  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM30099 mand.  ?  ?  (1)  0  1  12  1  0  (1)  1  1  ? 
Tenuacaptor  (0)  ?  (1)  0  1  12  1  0  (0)  1  ?  ? 
ROM43602 skull  (0)  1  1  0  1  1  1  0  (1)  1  1  ? 
ROM43603 pelvis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43604 block  (0)  (1)  ?  0  1  1  1  0  0  1  1  ? 
ROM43605 scapula  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43606 skull  ?  (1)  ?  0  1  1  1  0  0  1  1  1 
ROM43607 trunk  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
CM71559  (0)  (1)  ?  0  1  01  1  0  0  1  ?  0 
Haptodus baylei  0  1  (0)  0  1  12  1  0  0  1  0  ? 
Eohaptodus SYN.  0  1  1  0  1  12  1  0  01  1  1  01 
Pantelosaurus  0  1  1  1  0  12  0  0  1  0  ?  ? 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  01  0  1  0  1  0  0  ?  ? 
Sphenacodon spp.  0  1  0  2  1  12  1  1  1  1  0  1 
Varanopidae  0  01  0  02  0  012  0  1  0  0  ?  0 

































Ophiacodontidae  1  0  0  1  2  02  0  0  0  0  0  0 
Ianthodon HOLO  0  1  (0)  0  (1)  ?  ?  0  0  (1)  (0)  0 
Ianthodon NEW  ?  ?  0  (1)  ?  2  0  0  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon PARA  ?  ?  0  (1)  (1)  1  0  0  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon PTERYG  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
IanthoSYN not pter  0  1  0  01  (1)  1  0  0  0  (1)  (0)  0 
IanthoSYN FO287  ?  ?  0  (1)  (1)  1  0  0  ?  ?  ?  ? 
Iantho. SYNOPSIS  0  1  0  01  (1)  12  0  0  0  (1)  (0)  0 
ophiacod. PTER  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthasaurus  ?  ?  01  ?  2  01  0  0  0  0  1  1 
cf. Ianthas. FO284  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Xyrospondylus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Pelvis KUVP1425  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
XyroSYNOPSIS  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Kenomagnathus  ?  ?  0  1  1  2  1  0  0  ?  ?  ? 
Vert FO242  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Scap FO203  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
braincase uncat.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14156 HOLO  ?  ?  ?  ?  (2)  01  0  0  (0)  ?  ?  1 
RM14157 skull  ?  ?  ?  (1)  2  01  0  0  0  (1)  (0)  1 
RM14162 pteryg.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14158 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14223 ischium  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14159 limb  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM29937 lost  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  ?  ?  ?  ? 
ROM29872 puzzle  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM37759 ophi  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM30099 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Tenuacaptor  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43602 skull  ?  ?  ?  (1)  12  01  0  0  0  0  1  (1) 
ROM43603 pelvis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43604 block  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43605 scapula  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43606 skull  0  0  1  1  2  0  0  0  0  0  1  1 
ROM43607 trunk  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
CM71559  0  0  1  ?  2  0  ?  0  0  0  (1)  1 
Haptodus baylei  ?  ?  0  ?  (1)  (1)  (0)  0  ?  ?  ?  ? 
Eohaptodus SYN.  0  0  1  (1)  2  (0)  0  0  0  0  1  1 
Pantelosaurus  ?  ?  0  1  0  1  0  0  0  1  ?  1 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  1  ?  1  1  ?  ?  ? 
Sphenacodon spp.  0  01  1  1  1  2  01  1  1  0  1  1 
Varanopidae  01  01  0  0  12  01  0  012  0  0  01  0 

































Ophiacodontidae  0  0  01  (0)  0  1  1  01  0  1  0  01 
Ianthodon HOLO  1  0  0  (1)  1  1  0  0  0  (1)  1  1 
Ianthodon NEW  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon PARA  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon PTERYG  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
IanthoSYN not pter  1  0  0  (1)  1  1  0  0  0  (1)  1  1 
IanthoSYN FO287  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Iantho. SYNOPSIS  1  0  0  (1)  1  1  0  0  0  (1)  1  1 
ophiacod. PTER  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthasaurus  0  (0)  0  (1)  1  (1)  1  0  (0)  1  1  1 
cf. Ianthas. FO284  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Xyrospondylus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Pelvis KUVP1425  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
XyroSYNOPSIS  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Kenomagnathus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Vert FO242  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Scap FO203  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
braincase uncat.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14156 HOLO  ?  ?  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  ?  ? 
RM14157 skull  0  (0)  0  ?  ?  1  (1)  (0)  ?  1  1  ? 
RM14162 pteryg.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14158 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14223 ischium  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14159 limb  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM29937 lost  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM29872 puzzle  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM37759 ophi  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM30099 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Tenuacaptor  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  ?  1  ? 
ROM43602 skull  ?  ?  0  ?  (1)  1  1  0  1  1  1  ? 
ROM43603 pelvis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43604 block  ?  ?  ?  ?  (1)  ?  ?  ?  ?  1  1  ? 
ROM43605 scapula  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43606 skull  (0)  0  ?  1  (1)  1  1  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43607 trunk  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
CM71559  0  1  0  ?  1  1  1  ?  (1)  ?  ?  ? 
Haptodus baylei  ?  ?  0  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  (0)  ?  ? 
Eohaptodus SYN.  0  01  0  (1)  1  1  1  0  1  1  1  ? 
Pantelosaurus  ?  0  0  ?  2  0  1  1  ?  1  1  1 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Sphenacodon spp.  1  0  1  0  2  0  01  1  ?  1  1  1 
Varanopidae  0  0  0  01  0  01  01  0  0  0  0  0 

































Ophiacodontidae  0  0  (0)  (0)  (0)  0  0  0  0  0  0  1 
Ianthodon HOLO  1  0  1  1  1  ?  ?  ?  0  (1)  (1)  1 
Ianthodon NEW  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon PARA  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon PTERYG  ?  0  0  1  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
IanthoSYN not pter  1  0  1  1  1  ?  ?  ?  0  (1)  (1)  1 
IanthoSYN FO287  ?  0  0  1  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Iantho. SYNOPSIS  1  0  01  1  1  ?  ?  ?  0  (1)  (1)  1 
ophiacod. PTER  ?  0  1  0  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthasaurus  0  1  0  1  1  1  ?  ?  (0)  (0)  1  (1) 
cf. Ianthas. FO284  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  (0)  (1)  1 
Xyrospondylus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Pelvis KUVP1425  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
XyroSYNOPSIS  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Kenomagnathus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Vert FO242  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Scap FO203  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
braincase uncat.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  ?  ?  ?  ? 
RM14156 HOLO  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14157 skull  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14162 pteryg.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14158 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  ?  ?  ? 
RM14223 ischium  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14159 limb  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM29937 lost  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  1  ?  ? 
ROM29872 puzzle  ?  ?  ?  ?  1  ?  ?  ?  0  1  1  1 
ROM37759 ophi  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM30099 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  1  1  1 
Tenuacaptor  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  0  1  (0) 
ROM43602 skull  ?  0  (0)  1  1  0  ?  (1)  0  1  (1)  ? 
ROM43603 pelvis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43604 block  (0)  ?  ?  1  ?  0  (1)  1  1  1  (1)  1 
ROM43605 scapula  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43606 skull  ?  0  0  1  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43607 trunk  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
CM71559  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  (1)  ? 
Haptodus baylei  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  0  ?  (0) 
Eohaptodus SYN.  (0)  0  0  1  1  0  (1)  1  01  1  1  1 
Pantelosaurus  ?  ?  ?  ?  ?  0  ?  ?  0  1  ?  0 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Sphenacodon spp.  0  0  1  1  1  0  1  1  1  1  1  01 
Varanopidae  01  0  0  01  0  0  1  0  0  0  01  01 

































Ophiacodontidae  ?  0  0  0  0  0  0  01  0  (0)  ?  ? 
Ianthodon HOLO  0  1  0  ?  (0)  ?  (1)  0  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon NEW  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon PARA  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon PTERYG  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
IanthoSYN not pter  0  1  0  ?  0  ?  (1)  0  ?  ?  ?  ? 
IanthoSYN FO287  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Iantho. SYNOPSIS  0  1  0  ?  0  ?  (1)  0  ?  ?  ?  ? 
ophiacod. PTER  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthasaurus  (0)  ?  1  ?  0  1  1  1  1  1  0  1 
cf. Ianthas. FO284  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Xyrospondylus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  1  1  1  0 
Pelvis KUVP1425  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
XyroSYNOPSIS  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  1  1  1  0 
Kenomagnathus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Vert FO242  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  1  0  0  ?  ? 
Scap FO203  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
braincase uncat.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14156 HOLO  ?  ?  ?  ?  0  ?  1  01  0  (0)  ?  ? 
RM14157 skull  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14162 pteryg.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14158 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14223 ischium  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  ?  ?  ?  ? 
RM14159 limb  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM29937 lost  0  ?  ?  ?  ?  ?  (1)  0  ?  ?  ?  ? 
ROM29872 puzzle  0  ?  ?  ?  0  0  1  0  ?  ?  ?  ? 
ROM37759 ophi  ?  ?  ?  ?  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM30099 mand.  0  ?  (1)  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Tenuacaptor  0  1  ?  ?  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43602 skull  0  ?  ?  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43603 pelvis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43604 block  0  ?  ?  (1)  0  ?  12  0  ?  ?  ?  ? 
ROM43605 scapula  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43606 skull  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43607 trunk  ?  ?  ?  ?  1  ?  (1)  0  ?  ?  ?  ? 
CM71559  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Haptodus baylei  ?  ?  ?  ?  (0)  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Eohaptodus SYN.  0  ?  (1)  01  0  0  (1)  0  ?  ?  ?  ? 
Pantelosaurus  1  ?  ?  ?  ?  0  ?  1  0  0  ?  ? 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Sphenacodon spp.  1  0  1  0  0  1  2  1  0  0  0  0 
Varanopidae  0  0  0  0  0  0  01  0  ?  ?  ?  ? 

































Ophiacodontidae  0  ?  0  01  0  0  01  0  0  0  1  0 
Ianthodon HOLO  (0)  ?  0  1  0  0  0  0  ?  ?  1  0 
Ianthodon NEW  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon PARA  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthodon PTERYG  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
IanthoSYN not pter  (0)  ?  0  1  0  0  0  0  ?  ?  1  0 
IanthoSYN FO287  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Iantho. SYNOPSIS  (0)  ?  0  1  0  0  0  0  ?  ?  1  0 
ophiacod. PTER  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthasaurus  1  0  0  1  1  1  (1)  0  ?  ?  0  (0) 
cf. Ianthas. FO284  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Xyrospondylus  1  0  ?  1  1  1  1  0  ?  ?  ?  ? 
Pelvis KUVP1425  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
XyroSYNOPSIS  1  0  ?  1  1  1  1  0  ?  ?  ?  ? 
Kenomagnathus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Vert FO242  1  0  0  1  ?  ?  1  0  ?  ?  ?  ? 
Scap FO203  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  (1) 
braincase uncat.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14156 HOLO  1  0  0  1  0  ?  (1)  (0)  ?  ?  ?  ? 
RM14157 skull  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14162 pteryg.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14158 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
RM14223 ischium  ?  ?  ?  1  ?  0  (1)  0  ?  ?  ?  ? 
RM14159 limb  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM29937 lost  (1)  (0)  (0)  01  0  ?  ?  ?  ?  ?  0  (0) 
ROM29872 puzzle  1  0  0  1  0  ?  1  1  (1)  (0)  (0)  ? 
ROM37759 ophi  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM30099 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Tenuacaptor  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  (1)  ?  ? 
ROM43602 skull  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43603 pelvis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43604 block  (1)  (0)  0  1  (0)  0  1  1  1  0  0  (1) 
ROM43605 scapula  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  0 
ROM43606 skull  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
ROM43607 trunk  1  0  (0)  01  0  (0)  1  ?  ?  ?  ?  ? 
CM71559  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  (0)  ?  ? 
Haptodus baylei  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (1)  ? 
Eohaptodus SYN.  1  0  0  1  0  0  1  1  1  0  0  (1) 
Pantelosaurus  1  1  1  1  0  ?  ?  0  1  1  0  1 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Sphenacodon spp.  1  1  1  1  0  0  1  0  1  1  ?  ? 
Varanopidae  1  0  01  0  0  0  0  0  0  0  0  01 

































Ophiacodontidae  1  0  0  0  01  1  0  0  0  0  0   
Ianthodon HOLO  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Ianthodon NEW  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Ianthodon PARA  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Ianthodon PTERYG  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
IanthoSYN not pter  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
IanthoSYN FO287  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Iantho. SYNOPSIS  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
ophiacod. PTER  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Ianthasaurus  0  ?  1  1  ?  (0)  ?  ?  1  ?  ?   
cf. Ianthas. FO284  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Xyrospondylus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Pelvis KUVP1425  ?  ?  1  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
XyroSYNOPSIS  ?  ?  1  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Kenomagnathus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Vert FO242  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Scap FO203  ?  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
braincase uncat.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
RM14156 HOLO  (1)  ?  1  ?  ?  0  ?  ?  1  (1)  (1)   
RM14157 skull  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
RM14162 pteryg.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
RM14158 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
RM14223 ischium  ?  ?  ?  (1)  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
RM14159 limb  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (1)  1  1  0  (1)   
ROM29937 lost  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
ROM29872 puzzle  (1)  ?  ?  1  (0)  ?  ?  ?  ?  (1)  (1)   
ROM37759 ophi  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  1  1  1  (1)   
ROM30099 mand.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Tenuacaptor  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
ROM43602 skull  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
ROM43603 pelvis  ?  ?  1  1  ?  ?  ?  ?  1  ?  (1)   
ROM43604 block  1  1  (1)  1  1  (1)  ?  ?  ?  ?  ?   
ROM43605 scapula  1  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
ROM43606 skull  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
ROM43607 trunk  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
CM71559  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Haptodus baylei  ?  ?  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (1)  ?   
Eohaptodus SYN.  1  1  1  1  01  1  ?  ?  1  1  1   
Pantelosaurus  0  ?  1  1  0  1  1  ?  ?  1  ?   
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?   
Sphenacodon spp.  ?  1  1  1  1  1  1  ?  1  1  1   
Varanopidae  01  0  0  01  0  0  0  0  01  0  1   










Morphological description and taxonomic status  











Pantelosaurus  is known  from a  rather adult skeletal aggregation. The current study provides 
the first modern description of both, including so far unexamined material. Based on dentition 
characters, the hypothesis of taxonomic identity is rejected, and the original, two distinct taxa, 
is  accepted.  Nonetheless,  they  are  closely  related.  The  ontogenetically  biased  comparison 
hampers  the  evidence  that  both  genera  form  a  clade,  Palaeohatteriidae.  Among 
‘haptodontine’ basal sphenacodontians, Palaeohatteria and Pantelosaurus are advanced in an 
initially reduced dentition  formula,  incised postorbitals, and an angular reflected  lamina. The 
presence of a long lacrimal and a diapophysial lamina exclude them from Sphenacodontoidea. 
Considering  the  possible  parallel  evolution  of  Sphenacodontidae  and  Therapsida,  the 














which  reflects  a  sequence  of  various  stressed  environments.  Both  the  palustrine  Döhlen 
Formation  (Asselian)  and  the  lacustrine  Limestone Member  of  the Niederhäslich  Formation 
(Artinskian)  have  yielded  the  skeletons  of  basal  sphenacodontian  (haptodontine‐grade) 
142 
 
synapsids.  Pantelosaurus  saxonicus  represents  the  only  vertebrate  fossil  from  the  Döhlen 





Further  collecting  had  added  few more  specimens  (see  Currie,  1979).  In  the Niederhäslich 
assemblage,  Palaeohatteria  represents  about  4 %  of  all  tetrapods,  but  almost  90 %  of  the 
amniotes.  
Pantelosaurus  is  famous  for  a  single  slab  containing  six  fully  articulated  skeletons, 





both  genera  lack  a  modernized  re‐description  and  documentation.  Information  on 
Pantelosaurus  is mostly  taken  from  the  somewhat  rough  first description  that  also  includes 




that had been  identified  as Palaeohatteria were determined  to be other  genera,  and  some 
specimens were merged into one (Appendix 5.1).  




2012), which was  also  based  on  a  re‐coding  of  Palaeohatteria  and  Pantelosaurus.  Since  a 
currently  ongoing  analysis  of  basal  sphenacodontians  does  not  add  substantial  changes 
concerning  the  tree  positions  of  both  genera  after  Laurin  (1993),  the  cited  state‐of‐the‐art 
phylogeny  is  widely  reliable  for  now:  Pantelosaurus  is  the  sister  to  Sphenacodontoidea 
(Sphenacodontidae + Therapsida, see Reisz et al., 1992), with Palaeohatteria shown to be very 
close to Pantelosaurus. 
Given  the  juvenile condition of Palaeohatteria  (Williston, 1914; Nopcsa, 1925, 1928), 





USA;  FMNH  –  Field  Museum  of  Natural  History,  Chicago,  Illinois,  USA;  LfULG  RS  /  SS  – 
Sächsisches Landesamt für Umwelt, Landwirtschaft und Geologie (geological survey), Freiberg, 




Chemnitz,  Saxony,  Germany;  OMNH  –  Sam  Noble  Oklahoma  Museum  of  Natural  History, 





5.3  Historical taxonomy 
 
In  order  to  demonstrate  the  long  history  of  classifying  Palaeohatteria,  selected 
citations are compiled herein (Fig. 5.1). Palaeohatteria is a key taxon in the evolving theories of 
the amniote  tree.  In  the original description of Palaeohatteria  longicaudata, Credner  (1888) 
named this assumed new basal reptile in regard to Hatteria (junior synonym of Sphenodon, the 










Fig.  5.1:  Previous  skull  reconstructions  of  Palaeohattera  longicaudata.  A:  from  the  first 






The  synapsid  temporal  condition  is  not  well  preserved  in  the  type  series  of 
Palaeohatteria.  Credner  (1888,  Fig.  11),  therefore,  depicted  the  expected  supratemporal 
foramen  only  with  a  dashed  line.  Later,  Credner  (1891)  settled  on  a  Sphenodon‐like 
appearance  for  a  popular  science  screed.  Since  Palaeohatteria  is  well  preserved,  its 
significance  led  to  it  being  frequently  cited  with  anatomical  reliance,  including  the  short 
lacrimal (Woodward, 1898, Fig. 114 equals Credner, 1891, Fig. 47‐52). The traditional view of 
temporal  openings  greatly  influenced  the  early  classifications,  originally  resulting  from  the 
assumed  rhynchocephalian  classification  itself.  For  example, Osborn  (1903) mentioned  that 
the two temporal openings are of equal size, without including new observations. The history 
of the subsequent skull restorations (Fig. 5.1) is explained in detail by Romer & Price (1940).   
The  family  Palaeohatteriidae was  introduced by Baur  (1889), who  combined  it with 
Mesosauridae to form Proganosauria, of which the Palaeohatteriidae (or Palaeohatteriae, see 
Schroeder, 1904) were  considered  to have  given origin  to Rhynchocephalia. Credner  (1891) 
then followed, classifying Palaeohatteria and Kadaliosaurus within Proganosauria.  
Credner  (1888)  found  certain  similarities between Palaeohatteria, Haptodus  (baylei), 
Stereorachis  and  Protorosaurus,  Nothodon  (Diadectes),  and  Sphenacodon.  Osborn  (1903) 
recognized the symplesiomorphic nature of most of the characters that were used. Assuming 
the  diapsid  condition  as  true,  he  assumed  Palaeohatteria  was  related  more  closely  to 
dinosaurs on  the basis of apomorphies. According  to his  taxonomy,  the Palaeohatteriidae, a 
part of Protorosauria, included Palaeohatteria and Kadaliosaurus.  
Huene  (1908) followed Boule & Glangeaud (1893) and placed Palaeohatteria close to 
Protorosaurus.  He  established  a  Palaeohatteria‐group,  which  also  included  Haptodus  und 
Callibrachion.  This  was  the  first  association  of  these  three  genera.  Intending  to  oppose  a 
pelycosaurian  classification,  Huene  (1908)  placed  the  Paleohatteria‐group  within 
Rhynchocephalia.  Later,  he  argued  against  symplesiomorphic  taxonomy  (Huene,  1910;  also 
established by Nopcsa, 1928), but continued to accept  the rhynchocephalian classification of 
Palaeohatteria as given.  
Jaekel  (1910)  supported  the  idea  that  Palaeohatteria was  the  phylogenetic  stem  of 
Naosauridae (pelycosaurians like Clepsydrops and Dimetrodon, using elongate sail‐back spines 
as  a  synapomorphy,  before  edaphosaurid  skulls  revealed  their  convergent  nature).  Jaekel 
(1911)  grouped  together  stem  Protorosauri,  again  including  Palaeohatteria,  Haptodus, 
Kadaliosaurus,  and Protorosaurus. Palaeohatteria was  therefore  considered  a  connection  to 
Naosauri (Pelycosauria). When re‐examined, the skull of Palaeohatteria was found to have two 
small temporal openings on each side, as well as a short lacrimal. 
Williston  (1912)  incorporated  Palaeohatteria  within  Palaeohatteridae,  the  only 
subclade of Proterosauria. This group was part of his Theromorpha, which were considered to 
show  one  or  two  temporal  openings  on  each  side.  The  supratemporal  opening  in 
Palaeohatteria was  recognized  to  lack  evidence. Other  Theromorpha  according  to Williston 
(1912) are Pelycosauria, Caseasauria, and Kadaliosauridae. After his re‐examination of the type 
material,  Williston  (1914)  figured  out  the  true  synapsid  condition  of  Palaeohatteria,  also 
recognizing  the  osteology  of  the  girdles  as  theromorph  (synapsid). With  these  conclusions, 




Nopcsa  (1923)  placed  Palaeohatteria  next  to  Dromasauridae,  forming  the 
Dromasauria. Together with Anomodontia, they were considered to form the Chainosauria, as 
part of  Theromorpha, which widely  equals  the modern  term  of  Therapsida. Whereas  these 
clades  lead to mammals, the “pelycosaurs” were mentioned to show  initial characters of the 
bird  lineage  (Nopcsa, 1923, p. 128). Following Williston  (1914),  the pelycosaurian characters 




received  no  further  attention. Despite  the  intension  to  provide  a  complete  list  of  Permian 
tetrapods  from  Germany,  Huene  (1925)  ignored  Palaeohatteria,  but mentioned  the  other 
Niederhäslich forms.  
In  a  letter  to  F.F.  von Huene, Nopcsa  (1925)  demonstrated  that  Pantelosaurus  and 
Palaeohatteria might be very close and represent different ontogenetic stages, but  lack age‐
independent morphological distinction. This  statement had not been  further  investigated  in 
later literature, but is the working hypothesis for the current study. 





In  his  redescription  of  Palaeohatteria,  Nopcsa  (1928)  provides  a  profound 
contextualization. It is remarkable that the idea of Palaeohatteria probably being identical with 
Pantelosaurus  (Nopcsa, 1925) was  relinquished. Nopcsa  (1928)  considered Pantelosaurus  to 
represent an initial stage of the lineage leading to Edaphosaurus (based on the taphonomically 
biased  description  by Huene,  1925).  For  the  first  time  in  the  literature,  Palaeohatteria was 
proven  to  be  a  juvenile,  already  based  on  histology. Nopcsa  (1928,  p.9)  could  show  “how 
rapidly in Palaeohatteria in the moment of its untimely death, bone formation was going on”. 
The  morphology  was  not  expected  to  differ  ontogenetically.  For  both  the  pubis  and  the 
humerus,  this  strictly  isometric  model  mistakenly  lead  to  support  of  a  basal  theromorph 
(therapsid) classification of Palaeohatteria (first suggested by D.M.S. Watson via pers. comm. 
1923, see Nopcsa, 1928, p.9; compare Watson, 1917, p. 174f  for a possible dromasaurian or 
bolosaurian  classification).  Creating  the  basal  theromorph  suborder  “Palaeohatteroidea”  is 
based on inconsistent characters, disregarding allometric effects.  
The  transition  towards  a more modern  concept of  ‘pelycosaurians’  and  synapsids  is 




that  recently have been  recognized  to be basal Caseasauria, Datheosaurus and Callibrachion 




Kuhn  (1961)  accepted  the  taxonomy  of Romer &  Price  (1940). He  synonymized  the 
taxon  Haptodontinae  Romer  &  Price,  1940  with  Palaeohatteriidae  Baur,  1889  and 
Pantelosauridae Huene, 1925.  
Currie  (1979)  then  assigned  all  Permian  ‘haptodontines’  to  the  type  species.  This 
resulted  from  the  assignment  of  H.  garnettensis  (Currie,  1977;  renamed  as  Eohaptodus 
garnettensis in Chapter 4) to that genus, in which the other supposed species were considered 
to lack distinction. Palaeohatteria has been used as the best record to describe H. baylei sensu 
Currie  (1979).  In  fact,  Palaeohatteria,  Pantelosaurus  and  Cutleria  are  rather  close  to 
Sphenacodontoidea,  contrasting  Haptodus  (and  Eohaptodus).  Laurin  (1993)  therefore 
revalidated  the  original  designations  on  the  basis  of  the  first  phylogenetic  analyses  that 
resolved  basal  sphenacodontian  findings.  Haptodus  baylei  was  not  included  at  that  time. 







are  more  fragile  than  their  matrix  rock.  Removal  of  bone  to  clean  the  natural  casts  for 
producing peels had been carried out by O. Jaekel (method explained by Nopcsa, 1928, p. 4). 




identified, while other determinations were  rejected.  Little preparation needed  to be done, 
with most preparation being gluing (see comments in Appendix 5.1). 
  Most specimens contain only a  few bone  fragments. These have been moulded with 
silicone to display the positive relief. For the  illustrations, photographs, magnified two times, 
of  the  silicon  peels  or  original  slabs  were  covered  with  tracing  paper  for  both  the  pencil 





  For  Pantelosaurus,  similar  drawing  techniques  were  used,  although  without 
microscopic  investigation. For  close‐ups, digital drawing was used, offering a glimpse of  the 

















–  clavicle;  cle  –  cleithrum;  co  –  (anterior)  coracoid;  cr  –  cervical  rib(s);  d  –  dentary;  ept  – 
epipterygoid;  f  –  femur;  fi  –  fibula;  fr  –  frontal;  gastr  –  gastralia;  h  –  humerus;  hae  – 















Fig.  5.3:  Palaeohatteria  RS  14755  (type  series),  counterpart  to  RS  14754  in  Figure  5.2.  The 






































The  clade  Palaeohatteriidae  is  a  valid  taxon  in  the  case  of  the  monophyly  of 
Palaeohatteria and Pantelosaurus. This is tentatively stated based on the close resemblance of 
both Döhlen sphenacodontians. A cladistics test will be the subject of a later analysis (Chapter 
6).  The  preliminary  differential  diagnosis  of  Palaeohatteriidae  includes:  un‐striated,  un‐
flattened teeth, no serration,  four to  five premaxillary teeth,  four to  five precanine maxillary 
teeth, maxilla weakly curved, long lacrimal, prefrontal roofing anterior orbita, frontal anteriorly 
elongated  and  broad,  postorbital  laterally  incised,  squamosal with  distinct  ventral  process, 












Geology:  Limestone Member  of  the  upper  Niederhäslich  Formation,  Döhlen  Basin, 
Saxony, Germany (Schneider & Gebhardt 1992; Gebhardt & Schneider, 1993; Schneider, 1993; 




Palaeohatteria  specimens  have  been  recovered  in  former  lime  works  of  the  town  Freital 
(Niederhäslich,  “Plauenscher  Grund”  near  Dresden),  starting  in  the  late  19th  century.  The 
poorly  laminated  to massive  limestone  reflects a shallow ephemeral  lacustrine environment, 







their  recovery  during mining.  The  recovery  bias  also  includes  the  incompleteness  of  even 
articulated skeletons. However, the detailed preservation of bone impressions is outstanding.  




new  identifications  and  rejections  were  made.  Due  to  massive  disorder  in  the  Credner 





known  specimens  of  Palaeohatteria,  assumed  to  be  monospecific  due  to  basal 
sphenacodontian global rareness and their assemblage, which  is reported as having  juveniles 
only,  indicating  exceptional  ecological  conditions. A  complete  list  of  the  revised material  is 
provided  in  Appendix  5.1,  distinguishing  types,  referred  material,  new  identifications  and 
excluded specimens. 
In the  first description  (Credner 1888),  fourteen skeletons are  illustrated and treated 
like  equally  ranking  type  specimens.  Two  additional  specimens  have  been mentioned,  but 




SS 13329, 13330    (Pl. XXIV, Fig. 2);    





RS 14756       (Pl. XXVI, Fig. 1); 
SS 12980, 12981     (Pl. XXVI, Fig. 3); 
SS 12976, 12977     (Pl. XXVI, Fig. 6); 





Credner’s  type  specimens  (singular used  in explanation of Pl.  II,  Fig. 6).  Laurin  (1993, 1994) 
mentions he had  studied  the holotype, which  is difficult  to  identify  in  the  literature.  In  the 
collections, no  certain holotype  is  indicated. Currie  (1979) worked on  the basis of  the  latex 
casts produced by R. Reisz  (pers. comm.;  the casts were ceded  to R. Carroll), as he was not 





(R.  Winkler,  SNSD,  pers.  comm.).  It  might  have  happened  that  the  identification  of  this 
supposed holotype was mixed up with the similarly preserved SS 13329, 13330 (Credner 1888, 
Pl. XXIV, Fig. 2, which is also the first to appear on this plate). At least, the first by number and 
most complete  specimen of Credner  (1888, Pl. XXIV, Fig. 1;  today RS 14754, 14755) has not 




Differential  diagnosis:  Sphenacodontian  with  un‐striated  teeth,  no  serration,  four 
premaxillary  teeth,  four  to  five  precanine maxillary  teeth,  long  lacrimal,  prefrontal  roofing 









counted  the abundance of Palaeohatteria as an  indication  for adult animals: “Haptodus,  like 
Paleohatteria is known only from specimens lacking the ossific ends of the limb bones, which, 
taking  into  consideration  the  number  of  specimens  studied  by  Credner, would  seem  to  be 
sufficient proof  that  the character  is an adult one.” Nopcsa  (1925) sketched  the histology of 
Palaeohatteria and Pantelosaurus, assuming  there were  two ontogenetic  stages of probably 
the same taxon (relinquished in Nopcsa, 1928). Romer & Price (1940) affirmed the immaturity 
of Palaeohatteria, treating the Döhlen sphenacodontians as congeneric with Haptodus. Within 
the  sphenacodontian  context,  the highly  juvenile  condition of  almost  the entire material of 
Palaeohatteria  has  been  diagnosed  in  detail  by  Currie  (1979),  for  example,  concerning  the 
weak ossification with incomplete periosteum, incompletely ossified occipital and endocranial 
elements, unfused neural arches and centra,  low  spines, unossified posterior  coracoids, and 
pubic obturator present as a notch  instead a  foramen. Most of the dermal skull bones show 
numerous open canaliculi as well as radial growth textures. Recently, histological sampling was 























The disarticulation and orientation of  the mostly  laterally exposed  skulls  implies  tall 
head proportions (Credner, 1888). In the prefrontals, the sharply separated lateral and dorsal 
surfaces are visible, gradually rounded towards the anterior tip. The large orbitae are not only 
the  result  of  young  individual  age, when  compared  to  Pantelosaurus  as  a model  for  adult 
Palaeohatteria.  The upper orbital  rim  is markedly  elevated.  The  temporal  fenestra  is  small, 
oval,  and  sub‐vertically  expanded.  As  indicated  by  several  specimens,  the  posterior  skull  is 





enclosing  the  anterior  outer  naris.  The  processes  seem  sub‐equal  in  length. On  the  ventral 
margin three tooth positions are present in most observable cases. The most complete one is 





A  replacement  explanation  is unlikely,  regarding  the  low ontogenetic  stage.  In  a  very  small 
individual  (SaP  342,  see  Fig.  5.17;  compare  Currie,  1979,  Fig.  7),  the  anterior  body  of  the 
premaxilla seems to be thickened in front and above of the first tooth position, not indicating 
an empty tooth position. More slender premaxillae in larger individuals result from incomplete 





overlap  of  the  maxilla  is  rather  long.  The  nasal  overlap  appears  to  taper  medially  (SS 









or  questionably  up  to  five  by  some  outline  reconstructions  (SS  13535,  RS  14756,  Fig.  5.15, 
5.10).  The  condition  in  SS  12989  (Fig.  5.21)  is  questionable  due  to  a  larger  posterior‐most 
precanine and uncertain deformation. Several specimens reveal a postcanine count of at least 
eleven tooth positions (SS 13535, SS 13315‐317, RS 14754/14755, Fig. 5.15, 5.9, 5.2, 5.3), and 
thirteen  (SS  13004/13005,  Fig.  5.8)  is most  likely  the  actual  number.  The  posterior  tooth 







The  lacrimal  is elongated, contributing  to  the external naris. The posterior portion  is 
high,  with  a  long  and  strengthened  orbital  rim  overlapping  the  prefrontal.  The  suborbital 
process is long, reaching up to the mid‐length of the orbita, but almost completely covered by 
the  anterior  jugal  in  lateral  view.  The maxillary  overlap  pattern  described  by  Currie  (1979) 
cannot be seen in Palaeohatteria with confidence; therefore, it is uncertain if the indentation 
structures seen in Hypselohaptodus grandis (Paton, 1974; see Chapter 4.xx) occur in juveniles. 
On  the outer  surface,  a broad duct  runs horizontally  along  the  total  length of  the  lacrimal. 
Documented exclusively  in Palaeohatteria,  this  is seemingly a very young  juvenile  feature. A 
closure of this duct related to ontogenetic ossification is not found in any observable specimen 
of  Palaeohatteria  (opposing  Currie,  1979),  especially  since  SS  13315‐317,  for which  Currie 
(1979) describes  a  fully open duct,  is  the  largest  specimen  known  from  a  skull. Also  in  the 
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anterior portion, the duct  is never closed, but simply flattens out.  In contrast,  in the Garnett 
specimen ROM  43608  (Laurin,  1993,  Fig.  5 A;  now  Kenomagnathus,  see  Chapter  4.xx),  it  is 
closed during increasing ossification and overgrown by the anterior labial surface, such that a 
medial opening develops. A posterior outlet is hidden in the mentioned specimen. No further 
‘haptodontine’  lacrimal  is  capable  of  displaying  this  structure.  In  adult  Sphenacodon,  the 
anterior outlet  is medially overgrown and bounded by the  lacrimal (Eberth, 1985, Fig. 13), as 
well as by the maxillary and even the nasal as in Dimetrodon (Romer & Price, 1940, Pl. 9).  
In  very  few  cases  the  septomaxilla  is  preserved  (SS  13535,  13305‐310,  and  best  in 
13004/13005,  Fig.  5.15,  5.6,  5.8).  It  is  a  stout,  twisted  column,  lacking  interior  foramina. A 
shallow groove runs antero‐ventrally from the lateral surface to the medial side of the ventral 
plate. The ventral sutures are difficult  to estimate, but  likely  include an anteriorly  long basal 
plate, reaching the middle of the ventral narial rim, whereas the maxillary contact is narrower. 
The nasals are slightly shorter than the frontals. At about half their own  length, they 
are overlapped by  the  lacrimals  along  a  shallow  ventral  concavity.  This overlapping pattern 
contrasts  adult  sphenacodontians  (Paton,  1974;  Eberth,  1985),  but  is  clearly  indicated  by  a 
lateral groove  in  the nasal of SS 13305‐310  (Fig. 5.6), probably  reflecting an ontogenetically 
changing character. The long axis of the nasal is only slightly bent. The anterior sutures are not 
preserved  in  detail.  Pointing  ventrally,  a  short  process  marks  the  articulation  with  the 
septomaxilla.  An  interiorly  exposed  nasal  is  seen  in  SS  13050/13051,  showing  two  short 
processes  at  the  medial  posterior  end  where  the  nasal  articulates  with  the  frontal.  This 
indentation  pattern  resembles  the  Garnett  specimen  RM  14,157  (Currie,  1977,  Fig.  4  b; 
Chapter 4, Fig. 4.xy).  
The prefrontals are  large and sub‐triangular. The orbital  rim, which  is extended over 
almost the entire vertical height of the orbita, is strengthened medially by a narrow shelf. The 
ventral  part  is  overlapped  by  the  lacrimal,  exposing  only  a  slender  facial  portion,  smoothly 
bending  onto  the  dorsal  skull  table.  This  bending  is  sharp  in  the  posterior  region where  a 
stepped supraorbital blade points sideward, roofing the anterior orbital rim.  
In  contrast  to  other  basal  sphenacodontians,  the  frontals  bear  only  a  short  orbital 
process that is only weakly incised by the prefrontal and postfrontal concavities. This condition 
might result from the extremely young individual age. In SaP 340 (Fig. 5.18), one of the largest 
skulls  known,  the  frontals  appear  broader,  but  are  incompletely  preserved.  This  individual, 
along with RS 14745/14755 and SS 13305‐310 (Fig. 5.2, 5.3, 5.6), points out that the posterior 
process is much shorter than reconstructed by Currie (1979, Fig. 5; see Fig. 5.1 G). In SaP 342, 
which  is among  the smallest skeletons,  the orbital process  is  longitudinally elongated, but  is 















Like  the prefrontal anterior  to  the orbita,  the postfrontal  forms a protruding  convex 
shelf pointing sideward along the posterior half of the orbital  length.  Its  lateral rim  is slightly 
concave  in  dorsal  view.  Similar  to  the  anterior medial  contact  to  the  frontal,  the  parietal 
margin is rounded with a wide arc, in contrast to the previously narrower reconstruction (Fig. 
5.1 G) based on the right side of SS 13305‐310. More complete newly identified postfrontals in 
SS 13329/13330 and SS 13315‐317  (Fig. 5.4, 5.9) also  reveal  that at  least  in  larger skulls  the 
antero‐lateral bulge of the postfrontal projects further sideward than the orbital process of the 
frontal. Antero‐medially a narrow  shelf  represents  the area where  the  frontal overlaps. The 
middle median rim seems thickened  in the  left side of SS 13305‐310  (Fig. 5.6).  In SS 13258 a 














suture  (RS 14756, SS 13004/13005, Fig. 5.10, 5.8), or  sometimes  seems  smaller and  located 
more posteriorly (SS 13305‐310, Fig. 5.6). In SaP 342 and SaP 340 (Fig. 5.17, 5.18), the largest 
Fig.  5.6:  Palaeohatteria  SS  13305  ‐  13310
(type  series).  The  posterior  part  of  the
postcranials are combined from both slabs.







specimen  to show a very weak  ridge surrounding  the pineal  foramen,  indicating  this  feature 
might be present in adults. In medial view, the parietal of SaP 340 is fairly convex. 
In lateral view, the jugal marks almost the complete ventral margin of the orbita. The 
outline of  the anterior part overlapping  the maxilla and  lacrimal  is not known  in detail, but 
might  have  been  sub‐rounded.  The  zygomatic  process  is  only  slightly  more  slender, 
overlapping the squamosal medially (SS 13315‐317, Fig. 5.9). The dorsal postorbital process is 











posterior orbital rim. Its thin ventral tip  inserts  into a trough  in the anterior dorsal process of 
the  jugal.  The  lateral  surface  is  concave  with  a  vertical  trough,  induced  by  the  sideward 
protruding  orbital  rim. With  about  two  thirds  the  length  of  the  ventral  bar,  the  temporal 
process forms a broad arch that obviously contacted the supratemporal  in SS 13305‐310 (Fig. 
5.6) and SS 13133/13644 (part.), resulting from the reconstruction as well.     
The squamosal  is  large, with a sub‐triangular posterior plate and a  long and stepped 
postorbital process. Its strongly concave anterior rim marks the entire posterior portion of the 
temporal  fenestra.  The  ventral margin  is  concave  and  preserved  only  as  a  thin  sheet.  The 
posteroventral  tip  reaches below  the  level of  the maxillary  tooth  row. Only a  short overlap 
with an uncertain shape of the suture is shared with the postorbital. 
Few findings indirectly reveal the extension of the supratemporal. It is developed as a 
straight  splint  covering  the  postorbital  process  of  the  squamosal  and  a  trough  in  the 
Fig. 5.7: Palaeohatteria SS 13078, 
13415  (type  series).  The  upper 
part  of  the  figure  illustrates  the 
original  specimen,  while  the 
lower  part  is  drawn  from  the 




posterolateral wing of  the parietal. An  impression  in RS 14756  (Fig. 5.10)  seems  to  show  a 
weak ventral thickening that is assumed to mark the extension of the tabular as well. 
As seen in SS 13315‐317 (Fig. 5.9), the quadratojugal is restricted to its straight vertical 
bar,  reaching  from  the  jaw  joint  to  half  the  height  of  the  temporal  fenestra.  The  quadrate 
articulation is oval, while the quadrate foramen is barely visible. The quadratojugal might also 
be preserved  in  SS  13305‐310  (Fig.  5.6), but  it  is uncertain.  In  SS  13124/13125  (Fig.  5.5),  a 
dorsally shorter quadratojugal can be found between a putative parietal and the right scapula. 
The  occipital  region  is  almost  unknown  in  Palaeohatteria.  A  few  tabular  fragments 










































Palate, palatoquadrate, and endocranium 
 
The  vomers  are  rarely  reported.  In  SS  13535  (Fig.  5.15),  only  a  posterior  denticle 
sequence  is exposed, showing a wide‐spaced single tooth row with the posterior‐most tooth 
being enlarged and curved backward. The occurrence of elongated teeth suggests that other 







Fig.  5.5).  The  anterior  end  is  unknown, whereas  the  pterygoid  contact  is most  likely  to  be 
reconstructed  as  a  posterior  pointing  process.  The  up‐arching  shape  between  the  choanae 
















Only  SS  13315‐317  shows  distinct  outlines  of  the  ectopterygoid  (opposing  Nopcsa, 





With a similar broadness as  in  the anterior vomer,  the anterior pterygoid  forms  two 
narrow  medial  bars.  The  ventral  side  of  each  pterygoid  bears  more  than  twenty  sets  of 
diagonal rows with about four or five denticles each. Posteriorly they reach to the medial base 
of the transverse process. In  lateral view, the ventral margin of the anterior pterygoid  is fully 
straight until  the slope of  the  transverse process  (SS 13636/13637, SaP 342). The  thin blade 
arching upwards dorsally from the medial bar shallow and rounded. The interpterygoid fissure 
is unknown  in  its  anterior  extension, but  seemingly  short  and narrow  regarding  the medial 
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shape  of  the  anterior  pterygoids.  Anterior  to  the  transverse  process,  there  is  a  larger 
edentulous  zone of uncertain  contribution of particular bones. The  transverse process  itself 
has  six  or  seven  positions  of  large  curved  teeth  in  a  transverse  line.  In  SS  13535  and  SS 
13124/13125  (Fig.  5.15,  5.5),  there  is  smaller  dentition  found  on  the  anterior  slope  of  the 
transverse process. The quadrate  ramus of  SS 13124/13125  is a  very high  and  long  vertical 
blade.  Its strengthened ventral margin  is straight and  lies almost as deep as the palatine bar. 
Towards  the  transverse  process,  the  slope  is  steeper  than  in  the  anterior  region.  The 
basipterygoid articulation is set highly on the strengthened and nearly vertical anterior rim of 
the quadrate ramus, with no stepped process for the epipterygoid. 
Currie  (1979) has  identified an epipterygoid  in SS 13305‐310  (Fig. 5.6)  that might be 
incompletely ossified, but further details are  lacking. A very similar element  in RS 14755 (Fig. 
5.3), which  Credner  (1888)  interpreted  as  one  of  the  hyoids,  differs  from  the  cervical  ribs 
nearby, thus can be determined as an epipterygoid as well, supporting the early ossification of 
the basicranial articulation.   
Contradicting  Currie  (1979,  Fig.  12)  the  quadrate  originally  identified  in  SS 
13124/13125 actually is a pterygoid (Fig. 5.5). A quadrate was not identified with any certainty. 
The  condyle  boss  might  be  visible  in  SS  12989  (Fig.  5.21),  possibly  associated  to  a 
quadratojugal.  
A basisphenoid‐parasphenoid complex is found in SS 13535 (nearly articulated) and SS 
13305‐310  (isolated)  (Fig.  5.15,  5.6).  The  slender  and  fusiform  ossified  part  of  the 
parasphenoid cultriform process  is slightly  longer  than  the basisphenoid plate. The posterior 
end of this cultriform processus forms a  low crest on the ventral surface of the basisphenoid 
between the carotid foramina. The medial groove of the edentulous ventral plate  is flat to a 
shallow  depression,  if  not  deformed  by  diagenesis.  Shortly  anterior  to  the  carotid  arterial 
outlets, the stout basipterygoid processes expose the oval facets for the epipterygoid. 
Presphenoid ossifications are putatively  found  in  the orbital  region of  SS 13305‐310 
and SS 13004/13005  (Fig. 5.6, 5.8), which Credner  (1888) partly  identified as  remains of  the 
sclerotic ring. Same as for the occiput, the braincase seems weakly ossified in the ontogenetic 
stage of known Palaeohatteria.  
A supraoccipital  is seen  in SS 13124/13125 (Fig. 5.5), with a broad shape that  is more 



























The mandible  is  shallow  and  slender.  Lateral  sutures  are difficult  to  identify,  as  the 
growth  textures  are  subtle  in many  cases  (Credner,  1888,  p.  515).  The  dentary  is  slightly 
concave along the tooth margin, and even less concave along the ventral edge. In the pointed 
symphysis,  the marginal  and  the  ventral  contact  areas  are  slender  and  sub‐equal  in  length, 
indicated by RS 14754/14755 (Fig. 5.2, 5.3). Posteriorly, the broad coronoid bulge reaches  its 
maximum in the up‐arching of the posterior dorsal edge of the mandible. Around the region of 
the  posterior‐most  teeth,  the  dentary  has  its maximum  height.  The  marginal  dentition  is 
constant in tooth type, with varying tooth sizes, but densely packed with touching bases. After 
reconstruction, the maximum tooth count is 25. There are at least 20 positions of moderately 
curved  teeth,  with  the  second  or  third  one  occasionally  being  an  enlarged  fang.  In  SS 
13050/13051, the forth of six enlarged teeth in the snout tip is enlarged.  
In SaP 342  (Fig. 5.17),  there  is a splenial with about  three quarters  the  length of  the 
dentary and a slender posterior portion. The  latter  is much deeper  in SS 13315‐317 (Fig. 5.9) 
and obviously more  complete.  In  SS 13305‐310  (Fig. 5.6),  the  symphysis  is  continued  in  the 
ventral edge of the splenial, with a slightly swollen articulation shelf. The anterior ending with 
the outlet  for the Meckel's cartilage  is not clearly preserved  in SS 12989  (Fig. 5.21, opposing 
Currie 1979, p. 151).  
Only few coronoid fragments are known, with the only certain SS 13305‐310 (Fig. 5.6). 








about the same shallow angle as the posterior dentary.  In  lateral view,  it  is shallow, with no 
indication of the indenting dentary suture as reconstructed by Currie (1979; see Fig. 1 G here).  
In  the posterior portion of  the mandible,  the angular has  the highest contribution  to 
the lateral surface. Along the posterior half of the ventral edge, the angular bears a sharp keel 
with a  radially  textured  rugosity on  the  labial exposure. Posteriorly,  it  is steeply bordered  in 
several specimens, with SS 13305 et sqq. and 13535 (Fig. 5.6, 5.15) even showing the notched 













Fig. 5.15: Palaeohatteria SS 13535. The photographs  show  the dentition of  the  right maxilla 






All marginal  teeth have a pleurodont  to  sub‐theocodont  implantation. The  teeth are 
sub‐conical in all cases. They lack cutting edges, except around the canine region of SS 13535 
(Fig. 5.15) where the back‐curved tips are  flattened and bear weakly developed carinae. The 
tips also show a  lingual curvature  in some cases. There  is no  indication of enamel striation  in 
any  specimen. The  teeth vary  in  length, base  slenderness, and  straightness, with  sometimes 
constant curvature of different degrees, and also many teeth have a bend near the offset tip. 
The  back‐curved  tips  are,  thus,  a  common  element  in  the  dentition  of  Palaeohatteria.  In 
contrast  to most  other  sphenacodontians,  they  never  show  the  bulbous  tooth  type with  a 
168 
 
thickened  region below  the  tip. The only exception  is  the  rather  large  juvenile SaP 340 with 
bulbous  tips, which only occur  in  the dentary. All  variations  are diffuse, with no  convincing 
taxonomic  distinction.  A  folded  architecture with  internal  fluting  inside  the  proximal  pulpa 
indicates  the presence of plicidentine  (also known  in Haptodus baylei).  In SS 13315‐317,  the 









































































Currie, 1979, who  rejected all hyoids as being cervical  ribs). Basal synapsid hyoids are  rarely 
known (see Benson, 2012, character list); among eupelycosaurians, they have been described 
only  from  varanopids  (Dilkes & Reisz, 1996; Modesto  et  al., 2001; Anderson & Reisz, 2004; 













only  additional  remarks  for  the  current  study.  The  sharply  sutured  or  even  disarticulated 
centra  and  neural  arches  are  resulting  from  the  juvenile  status  in  all  specimens  that  have 
preserved  vertebrae. Although a  total  count of  the number of  vertebrae  for particular axial 






five  (Credner,  1888),  then  two or  three  (Credner,  1891), until Abel  (1919)  gave  the  correct 
number  of  three  sacrals.  There  are  five  or  six  stout  sacral  ribs  preserved  in  the  mostly 
articulated RS 14754  (Fig. 5.2). The  range  in  size  is not as wide as  in Dimetrodon  (Romer & 
Price, 1940, Pl. 25 A). Since there are no data about basal sphenacomorphs except for the two 
Döhlen  genera,  it  remains  unknown  at  which  node  this  apomorphic  number  seen  in 




The atlas‐axis‐complex of SS 13124/13125  (Fig. 5.5)  is  somewhat  less well preserved 
than  described  by  Currie  (1979,  Fig.  15  a).  Its morphology most  closely  resembles  that  of 
Sphenacodontidae (Romer & Price, 1940, Pl. 23; Vaughn, 1964, Fig. 2 B), but with uncertainty 
regarding the anterior process of the axis spine. The spine is not as tall as in sphenacodontids. 
It  is difficult  to observe whether  the  cervical  centra are ventrally keeled. The dorsal 










The dorsal  intercentra are ventrally concave  (SS 12978/79; Fig. 5.19). Credner  (1888) 
stated  that  the  anterior‐most hemapophyses  already occur  in  rib‐bearing  caudals. Although 
this  was  not  clearly  visible  in  his  specimens,  this  condition  is  now  proven  by  the  newly 
compiled specimen SS 13630/13645 (Fig. 5.16). 
The  lateral  surfaces of  the neural arches are  slightly excavated  in  some  cases on SS 
12978/12979 (Fig. 5.19), a specimen where the bone is completely weathered from the matrix 

















Romer  &  Price  (1940)  assumed  that  isolated  cleithra  are  preserved.  Currie  (1979) 
identified one  in SS 13124/13125 Figure 5.5, without depicting  it. There might be several, for 
example,  in  SaP  342,  SS  12989  (Fig.  5.17,  5.21),  or  even  associated with  the  clavicle  in  SS 
13133/13644 (part.), but it is hard to distinguish from dorsal rib remains.  
The clavicle is well curved between the broad and tapering vertical rod and the ventral 
plate.  Both  parts  have  a  flabelliform  radial  texture.  Some  ventral  plates  appear  slender, 
whereas SS 13124/13125 (Fig. 5.5) and SS 13133/13644 (part.) indicate a broadened plate, as 
in most sphenacomorphs. This might  result  from different completeness of exposure on  the 
slabs. An ossification stage is unlikely reported by this dermal bone. 
The  interclavicular head  is broadly  rhomboidal.  Its shape closely  resembles  the basal 
sphenacomorphs from the Garnett locality (Chapter 4). In Palaeohatteria, the posterior lateral 
flange of the head plate is larger than in the Garnett specimens, but not as confluent with the 




No posterior  coracoid  is preserved. The bony  cores of  the  simple disc‐like anterior  coracoid 
and the demilune scapula did not make contact  in  life. Resembling the condition  in the  ilium, 
the glenoid rim of the scapula  is  indicated, such that no  larger cartilaginous extension on the 
ventral side is to be expected. Therefore, the reconstruction (Fig. 5.24) is somewhat between 
those presented by Osborn (1903) and Williston (1914).  
At  least  no  indication  for  a  narrow  scapular  blade  like  in  adult  sphenacodontids  is 
present. Where  the  supraglenoid buttress  is visible,  for  the most part,  it does not  form  the 
very posterior rim of the scapular outline, for example,  in RS 14754 (Fig. 5.2). The position of 
the scapular foramen  is uncertain. Currie (1979)  identified the only one  in SS 13305‐310 (Fig. 











Accordingly with  the  young  age,  the  long  bones  lack  fully  formed  ‘epiphyses’.  The 
humerus  is  broad  at  the  distal  end,  often  preserving  the  entepicondyle  foramen.  The 
ectepicondylus might be  visible  in  SS  12996/12997  (Fig.  5.20)  (Currie,  1979), but  is nothing 
more  than an  indistinct buttress  that might also  result  from diagenetic deformation.  In  fact, 
the  ectepicondyle might  have  been  placed much more  anteriorly,  as  indicated  by  a weak 
supinator notch in SaP 342 (Fig. 5.17). The proximal end is best preserved in SS 13315‐317 (Fig. 
5.9), where the deltopectoral crest might be located. 
Ulna and radius are  loosely curved shafts of about  the same  length since  there  is no 
ossified olecranon. 
No completely articulated carpus is known. Observed in RS 14755 (Fig. 5.3), the ulnare 
is  also  ossified  at  this  stage  of  ossification.  It  is  sub‐oval  and  stout,  with  proportions  not 
comparable  to adult  sphenacodontians;  therefore,  the elongation of  the ulnare  like  in many 
basal synapsids cannot be neglected. The distal carpals are disc‐shaped and do not differ much 
in  size.  All  metacarpals  and  phalanges  are  stout  and  laterally  concave.  Shortening  in  the 
phalangeal  lengths  is  visible,  for  example,  in  two  elements  of  the  fourth  digit,  weakly 
resembling  a  therapsid  pattern.  The  unguals  are  sphenacodontian  in  outline  and  sharply 
tipped. The phalangeal formula is not reduced, 2‐3‐4‐5‐3. 
 













ossified  articulation  is  found  in  the  acetabular  rim  of  the  ilium, which,  analogously  to  the 








tall  as  long, with  the  dorsal blade  sometimes  reaching beyond  its  shaft,  forming  a  strongly 
concave anterior outline. The semicircular acetabulum is roofed by a sharp lip.  








With  the  ischia, ontogenetic stages can be  reconstructed.  In  the smallest  individuals, 
the posterior tip is sharply tapering, resembling the condition in more basal synapsids. During 
growth,  the dorsal  and  the  acetabluar  rims  are  thickened, whereas  the posterior portion  is 
extended  into a round shape. Even  in SS 13400  (Fig. 5.22), which  is between the very young 








Fig.  5.22:  Palaeohatteria  SS  13400.  Isolated  ischium  and  undeterminable  elements  of  the 
second largest known individual. Scale bar measures 2 cm. 
 








The  longbones  are  again  lacking  diagnostic  features  due  to  poor  ossification.  The 
femur  shaft  is  longer  than  that of  the humerus and  lacks a distinct  curvature. Currie  (1979) 
correctly identified an initial intertrochanteric fossa in SS 13315‐317 (Fig. 5.9), where the facets 
of the cartilaginous distal condyles can also be observed.  
Tibia  and  fibula  are  loosely  distinguishable.  The  terminal  regions  are  often  broader 
than in the ulna and radius.  
Most of the pes is consistent with the manus. The foot is large and massively built, for 





the  juveniles,  with  the  calcaneus  always  larger  than  the  astragalus.  The  surface  of  these 
elements is spongy in SS 13315‐317 (Fig. 5.9). 
The halfgrown SS 13531 (Fig. 5.23) preserves a complete pes. There is little difference 
from  Sphenacodontidae,  especially  regarding  its  immature  status.  Only  few  proportional 
details  distinguish  the  pes  of  Palaeohatteria  from  certain  sphenacodontids  (Dimetrodon 
teutonis: Berman et al., 2004, Fig. 3 A; Kümmell & Frey, 2014, Fig. 5 A; Sphenacodon  ferox: 
Henrici  et  al.,  2005,  Fig.  2).  The  astragalus  neck  is  tall,  and  the  calcaneus  is  elongated 
compared  to  non‐sphenacomorph  eupelycosaurians.  It  cannot  be  confirmed  whether  the 
channel between these two elemens is placed lower than in Sphencadodontidae, as stated by 
Currie  (1979).  In SS 13630/13645 and SS 13531  (Fig. 5.16, 5.23), the fifth metatarsal appears 
slightly longer than the fourth, but not in the younger SS 13015 et sqq. (Fig. 5.14). This might 
reflect  ontogenetic  changes,  but  may  also  have  a  phylogenetic  meaning.  A  longer  fifth 
metatarsus is also found in sphenacodontids (Berman et al., 2004, Fig. 3 A; Henrici et al., 2005, 
Fig.  2;  also  the mounted  D.  milleri  / MCZ  1476),  in  Edaphosaurus  (MCZ,  number  erased, 








5.3),  there  are  two  fields of  gastralia with different bone  sizes, which might have been  the 









5.6),  the  overlapping  pattern  described  by  Reisz  (1975)  is  visible.  Further  evidence  from 










































Fig.  5.24:  Skeletal  restoration  of
Palaeohatteria  longicaudata,  juvenile












Geology:  Top  and  roof  of  the  youngest  hard  coal  seam  of  the  uppermost  Döhlen 
Formation,  Döhlen  Basin,  Saxony,  Germany  (Schneider  &  Hoffmann,  2001;  Reichel  & 
Schneider,  2012).  Lowest  Cisuralian  (Lower  Rotliegend),  Asselian  (Schneider  & Werneburg, 
2012; Schneider et al., 2014), matching the dating of 296 ± 3 Ma for the underlying Unkersdorf 
Formation  (Hoffmann  et  al.,  2012). Besides  ichnological  evidence  and  a  single questionable 
skeletal remain of a probably eryopid temnospondyl, the Pantelosaurus aggregation is the only 
vertebrate fossil of the Döhlen coal formation. It has been recovered in 1901 after the collapse 
of  the  roof  of  a  gallery  in  the  Queen  Carola’s  Pit  of  Freital  (Döhlen)  300 m  underground 
(Hauße,  1902).  The  lower  portions  of  the  bodies  are  embedded  in  a  volcanic  ash  tuff  and 
intraclast tuffite, contacting the underlying hard coal and carbonaceous shale. The bulk of the 
overlying material has been  removed during preparation.  Few  remains, where  this material 
filled in the rotting carcasses, show an unlayered mudstone. 
 
Specimens:  The  “mass  grave”  (Hauße  1902)  containing  Pantelosaurus  is  the  only 
finding of  this genus. The  skeletons are almost  complete, as  far as  recovered,  including  the 
smallest  bones  like  gastralia  and  mainly  articulated  autopodia.  The  biostratonomy  is 
characterized by the dense arrangement of the skeletons, which is at least partially the result 
of post‐mortem transport  (Spindler et al., 2010, contradicting the pack hypotheses for which 
Pantelosaurus  became  commonly  known  as  “the  wolf  saurian”).  Burried  in  a  tuffite 
immediately  overlaying  a  hard  coal  seam,  the  diagenesis  affected  by  pyrite  formation  and 
strong  plastic  deformation  within  an  acidic milieu.  The  original  description  (Huene,  1925) 
contains  rather  optimistic morphological  information, mixing  up  anatomical  and  diagenetic 
structures.  In  the  present  condition,  observations  are  difficult  because  of  the  fossils  are 
covered  in  varnish.  The  preparation  in  the  1920s  and  conservation  in  the  1970s  are 




observed  stacked  and  flattened  bone  sections,  he multiplied  five  skeletons  by  five  layers, 
reconstructing a high number of  skeletons. Because of anatomical deviations, Hauße  (1902) 
expected  several  taxa  in  the  slab.  Huene  (1925)  then  observed  six  three‐dimensionally 







No referred material  is known, but parts of  the specimen have been separated  from 
the well‐known hanging  slab. The  lower  slab, exposing  two‐dimensional  section  faces of  the 
skeletons No. 1  ‐ 5,  is on permanent  loan at the MNC and described herein for the first time 
(Fig. 5.26).  
It  is  unknown when  and  how  a  few  additional  fragments were  separated  from  the 
specimen  and  housed  in  the  Dresden  collection  (R.  Winkler,  pers.  comm.).  These  pieces, 
labelled as SNSD SaP 573, belong  to  the Pantelosaurus group with  certainty, both based on 
morphological and geological evidence. They are also described herein for the first time. One 
piece  represents  the overlapping area of  two skeletons, containing dorsal spines of No. 4 at 
the bottom and the rib cage of No. 1 at the top. Two further pieces yield additional autopodia 
of uncertain individual assignment. Hauße (1902, Pl. II & III) has mapped some autopodia that 
are  not  exposed  on  the  large  slabs,  so  the Dresden  fragments  represent  pieces  that were 
recovered because of skeletal overlapping (Fig. 5.27). 
 
Differential diagnosis: Sphenacodontian with un‐curved,  structure‐less  tooth  crowns, 
weak  precanine  concavity,  five  precanine maxillary  teeth,  long  lacrimal,  prefrontal  roofing 
anterior  orbita,  anteriorly  elongate  and  broad  frontal,  long  postorbital‐squamosal  contact, 













No.  2  and  4,  the  pelvic  elements  are  confirmed  to  be  unfused.  The  skeletal  assemblage 
contains a range of body sizes, and also the ossification stage supports that the individuals are 
of different age. No case of neurocentral disarticulation is documented. The minimum age, for 
example,  in  skeleton  No.  1,  is  an  immature  animal  of  about  1.0 m  in  length  and  can  be 
correlated  to  stage  III established  for Dimetrodon  (Brinkman, 1988;  supported by Shelton et 
al., 2013). The  slightly  larger  specimens, No. 2 and 4, are  intermediate  in age, as  the pelvic 
elements  are  not  co‐ossified,  but  the  humerus  of  No.  2  reflects  the  growth  stage  IV. 
Reconstructed from the incomplete specimen No. 6, the largest body length was about 1.3 m, 
perhaps  close  to  the maximum  size  of  its  species.  In  this  individual,  the  angular  reflected 
lamina  is more developed and  the neural  spines are  larger  than  in  the other  skeletons. The 
remarkably  broadened  cervical  ribs  in  No.  6  indicate  adult  bone  growth  in  breadth.    As 














































has  rarely been  reconstructed. Romer & Price  (1940,  Fig. 4 D) have  corrected  some ductile 
deformations, which Huene  (1925) has considered as morphological. Currie  (1979, Fig. 18 a) 
illustrates an extrapolation similar to the juvenile Palaeohatteria. Laurin (1994, Fig. 3) provides 
the  first  adequate  documentation,  although  somewhat  overinterpreted.  The  preserved 








Its premaxillary part  is not continuous with the maxilla, so that Huene  (1925) assumed a  jaw 
step. This is supported byNo.  4 and 6, but this is moderate compared to the strongly concave 
diastema  in sphenacodontids. The zygomatic bar  is  raised higher  than  the  level of  the  tooth 
margin and  is strongly concave, although not as extreme as  reconstructed by Huene  (1925), 
who  ignored  the  disarticulation  in No.  6, which  exposed  the  quadratojugal,  and made  this 
region appear more Edaphosaurus‐like than the other  individuals  (influencing Nopcsa, 1928). 
In No. 5  (Fig. 5.29),  this  region  is  intact. The narial  fenestra  is very poorly preserved. Only a 
weak pit in No. 6 is indicative for a small naris. The orbita is of moderate size compared to the 
sphenacodontid range  (Reisz, 1986, Fig. 38, 39).  Its outline  is subcircular, narrowing the skull 
roof between  the orbitae.  In No. 1, 2 and 6,  the dorsal margin of  the orbit  seems  to bulge 
slightly. The keyhole‐shaped orbitae after Huene  (1925) are a  result of deformation  in No. 5 
(confirming  Currie,  1979).  Diagenetic  effects  also  disturb  the  shape  of  the  laterotemporal 
fenestra. Referring  to No. 6,  it  is  sub‐circular, probably with  the postorbital  constricting  the 
anterior rim (contradicting Laurin, 1994). The temporal opening of No. 5  is not clearly visible. 
There are few textural details preserved. A low sculpturing is preserved on the skull roof of No. 
1 and on  the  lateral  surface of  the mandible  in No. 4, a  radial growth  texture  is preserved, 
while  other  regions  are  covered  with  varnish.  Strongly  resembling  Palaeohatteria,  the 




























with  the  prefrontal.  This  ridge  is  a  compaction  effect,  in  reference  to  No.  1.    Despite  the 
uncertainty of sutures, the lacrimal of No. 1 seems to bear a suborbital process. Furthermore, 
a  long  lacrimal can be reconstructed  from the growth centre  indicated by  the texture  in  this 
individual. The orbital margin might be  thickened  (as  in No. 2). The  lacrimal of No. 3  (lower 




can  still  be much  longer  than  in  Dimetrodon  (see  Reisz,  1986,  Fig.  38,  39).  Currie  (1979) 
considers the lacrimal length to depend on the evolutionary stage of the canines, such that the 
high maxillary  replaces  the  anterior  lacrimal.  The  correlation of  canine height  and maxillary 
extension  is  highly  doubtful.  For  Pantelosaurus,  the  maxillary  and  canine  height  are 






dorsal and  lateral skull surfaces meet.  In No. 3,  the naso‐frontal suture  is not visible, with a 
crack purporting an anatomical  structure.  In No. 3 of  the  lower  slab, a narrow bone  section 
along the dorsal outline might indicate that the nasal and frontal are of similar length.  
A low longitudinal ridge on the prefrontal of No. 1 (Huene, 1925) seems to be affected 









seen  in No.  3  and  6  the  orbital  process  is  narrow, No. with  a  somewhat  thickened  orbital 
margin  (No. 2). The posterior process  is short  (No. 1). On the external surface, the suture to 
the postfrontal is formed by a simple concavity (No. 3, 2). The fronto‐parietal suture is straight, 
lacking posterior wings. A  radial  texture  is preserved  in  the  frontals of No. 1,  revealing  the 
growth centre in the middle of the interfrontal suture.  
According  to  Huene  (1925),  the  postfrontals  reach  the  supratemporal,  which  is 
obviously an error, as it contradicts his own reconstruction. The orbital edge of the postfrontal 
is widened  to  form  a wing‐like  shape  (No.  1,  2  and  6,  turned  orthogonally  in  No.  5).  The 
parietal suture is shallowly convex, rounded to obtuse (No. 1, 2). 
The anterior outlines of both parietals form a wide angle opening backward (No. 1, 2, 
3).  The  posterior  edge  of  the  skull  roof  is  a  straight,  thickened margin  that  slightly  bends 
inward  at  the posterolateral wings of  the parietals. With  the  latter,  the parietals  are much 
broader than long. A supratemporal groove is indicated in No. 2, and sharply outlined in No. 5. 
The  pineal  foramen  is  large  and  placed  slightly  posterior  to  the  middle  length  of  the 
interparietal  suture  (No.  1,  2,  3).  The  pineal  rim  is  slightly  strengthened  in No.  1.  The  oval 
shape in No. 2 results from plastic deformation.  
A  jugal  is not seen  in No. 6 (contradicting Huene, 1925), but  in No. 5, showing a  long 
and  broad  zygomatic  ramus.  The  dorsal  process  is  preserved  only  by  its  base,  but  more 
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dentition  described  by Huene  (1925)  is  doubtful;  he  identified  one  denticle  in  front  of  the 





Currie,  1979;  depending  on  the  reconstruction  of  the  palatine).  The  transverse  flange  is 
preserved. A strong dentition of  that part, according  to Huene  (1925),  is neither seen  in  the 
fossil nor  in his Table  III, 2. Only single fragments can be determined. The quadrate ramus of 
the pterygoid is broad, tapering posteriorly. The present fossil condition could show the lateral 




6.  A  foramen  between  quadrate  and  quadratojugal  is  not  preserved  with  certainty 
(contradicting Huene, 1925), but may be  indicated  in No. 6 by a vertical  slit  right above  the 
condylus.  
  Even more than with the pterygoid, the preservation hampers any clear observation of 
the  braincase  and  occiput.  The  supraoccipital  might  be  preserved  in  No.  1  and  2,  but 
preservation  hampers  distinct  observations.  The  region  where  Huene  (1925)  identifies  an 
opisthoticum in No. 1 is completely obscure. A broad and flat element below the posterior left 
pterygoid  of  No.  4  is  obviously  disarticulated.  It  may  belong  to  the  basisphenoid,  the 
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& Price  (1940)  recognized,  its  shape  is  typical  sphenacodontid.  It  is  low  in  the anterior part, 
with straight ventral and dorsal edges. In No. 6, the anterior part  looks much taller in vertical 
range, but  is distorted by  compaction, as  the  teeth  reveal  the  true dorsal edge of  the  right 
ramus.   At about two‐thirds of  its  length, the  lower  jaw  is up to twice as high as the anterior 
third. The dorsal edge inclines backward, where the articular is as high as the tip of the lower 
jaw. The ventral edge of the mandible  is straight, only stepped from the articular posteriorly 
and  from  the  reflected  lamina medially.  In ventral view  (No. 4)  the  lower  jaw  is narrow and 
triangular. The symphysial area is slightly strengthened.  
The  dentary  is  not  bifurcated  (contradicting  Currie,  1979).  The  dentary‐surangular 
suture is not inclined foreward in its upper part (opposing Laurin, 1994), since the concerning 
region of No. 6 allows no certain  identification of sutures. Moreover, although stated as  the 
only autapomorphy of Pantelosaurus by  Laurin  (1993),  this  condition was  very untypical  for 
sphenacodontians. The dentary tip appears to lack enlarged fangs. 




The  sutures of  the mandible are not clearly visible,  thus  it cannot be observed whether  the 
internal  part  of  that  notch  consists  only  of  the  angular  (as  stated  by  Laurin,  1994). More 
discussion on the function of the angular reflected lamina as a sphenacodontoid key feature is 
needed.  Since  it  is  less derived  in  the  sub‐adult  skeletons No.  1  ‐  5,  it might be  related  to 
maturity  at  the  evolutionary  stage  of  Pantelosaurus,  supporting  Barghusen  (1968,  1973)  in 
assuming a skin contact of the lamina. 











above).  In  general,  Pantelosaurus  is  remarkable  for  the  slender  conical  and  straight  teeth, 
making this genus a specialized synapsid. Where the very tip is preserved, no curvature of the 




7).  It may  indicate  a  smaller,  slippery prey,  such  as  invertebrates or  temnospondyle  larvae, 
contrasting  the  derived  tooth  type  in  Cutleria  and  advanced  Sphancodontidae. Despite  the 
largely poor preservation, this tooth type of Pantelosaurus is revealed by every preserved skull 
except for No. 5. 









No.  3 must  have  been  fully  covered  during  varnish  conservation. Weak maxillary  teeth  are 
preserved in the lower slab, probably representing pulpae. In No. 6, three badly and three well 
preserved maxillary  teeth  are  visible,  up  to  7 mm  in  preserved  crown  height,  narrow  and 
triangular, with a totally straight axis and very slender tips. Some smooth surfaces indicate true 
enamel  preservation.  The  posterior  three  are  postcanines, whereas  the  first  one  has  a  low 
crown and  is maybe a precanine,  so  that  the  remaining might  represent  the canine  stumps. 
The  decay  affected  also  No.  1,  since  Huene  (1925)  described  several  teeth,  but  only  one 
prominent postcanine is visible. 







Huene  (1925)  and  Romer  &  Price  (1940)  counted  27  presacral  vertebrae,  as  typical  for 
‘pelycosaurians’.  In  fact, this  is difficult to prove.  In No. 5, the  first sacral  is  identified by the 
distally enlarged sacral rib. Anteriorly, there are 25 spines, of which the first is most probably 
the axis. Between the 12th and 13th visible spine, a bone lamella is preserved, but it is neither of 






the  largest.  As  Romer  &  Price  (1940)  and  Currie  (1979;  citing  Huene,  1925)  state, 
Pantelosaurus has three sacral vertebrae, which is apomorphic among basal synapsids (LeBlanc 
& Reisz, 2014). In No. 1, the left ilium is contacted by three ribs. In No. 5, the first sacral rib is 
indicated by  its enlarged distal end that  is exposed due to the dislocated  left  ilium. With this, 
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the unfused  condition  is  evident.  In No.  5,  there  are  about  47  caudal  vertebrae preserved, 
which might be  close  to  the  total number. Reconstructed  from  to No. 1, 4 and 5,  the  total 
number is somewhat about 50 to 60 caudals (Fig. 5.33).  





thickened,  also  ventrally,  making  the  ventral  profile  concave.  Although  the  neurocentral 
sutures  are  invisible,  this  is no  indication of  co‐ossification,  for  even  the  lines between  the 
centra are  indistinct. The presence or absence of a ventral keel  is barely observable;  in No. 3 
and  4  at  least  the  cervicals  appear more  rounded  ventrally.  The  caudal  centra  are  of  the 








thin  bone  lamellae  are  evident.  The  posterior  lamellae  are  stronger  and  ventrally  furcated, 
building an additional lamella toward the diapophysis. The most anterior cervical diapophyses 
are less elongated, whereas the remaining presacral diapophyes are stout and cylindrical. They 
are  located  in  the middle of  the vertebra and slightly  inclined backward. The best preserved 
ones  in  (No. 6) are  rounded posteriorly, whereas  the anterior ones are  sub‐angular  in  cross 
section.  In  some  cases,  the  triangular  tubercular  facet,  typical  for  sphenacodontids,  is  seen 
(opposing Currie, 1979, who assumed a round facet for all ‘haptodontines’). The diapophysial 
lamina running towards the parapophysis is reduced compared to basal Sphenacomorpha, but 
not  as  incised  as  in  Sphenacodontidae  or  absent  like  in  Therapsida.  Such  an  intermediate 




to  the  sacrum,  as  the  sacral  diapophyses  of  Pantelosaurus  are  in  the  range  of Dimetrodon 
(Romer & Price, 1940, Pl. 25; pers. obs.) and show weakly preserved ventral laminae (see 5.6.4 
for discussion).  
All  zygapophyses  are  poorly  preserved.  The  prezygapophyses  are  more  strongly 
connected to the diapophyses than the postzygapophyses. The spines are of increased height, 
intermediate between  Ianthodon  and  Sphenacodon. Regarding  the deformation  effects,  the 
vertical  edges  are  reconstructed  as  almost  straight  (opposing Huene, 1925),  aside  from  the 




Pantelosaurus.  The  dorsal  surface  of  the  spine  is  flattened  and  narrow  fusiform  in  dorsal 
aspect.  
In the caudal series, the spines are more slender than  in the dorsals, and decrease  in 
size  rapidly.  In No. 4,  there are  less  than 20  typical spines,  turning  into small nodules  in  the 
following  caudals.  The  caudal  zygapophyses  are  of  presacral  shape  in  the  proximal  tail, 
becoming more horizontal and elongated posteriorly. There are short and round diapophyses 
found  in  the  proximal  caudals.  Between  the  8th  and  the  14th  caudal  vertebra  of No.  5,  the 
ventral  side  is  exposed  in  5.  The  vertebrae  bear  long  and  slender  processes,  appearing  to 




and  therefore  unknown  (Fig.  5.30).  These  widened  cervical  ribs  are  unknown  among 
sphenacodontians (Currie, 1979). As the cervical ribs of No. 3, 5 and probably No. 1 are simply 



















The  dorsal  tip  is  flattened.  The  ventral  range  is  unknown,  but  apparently  it  contacts  the 
clavicle.  
The  clavicle  is  a  tapering  shaft  in  the  dorsal  region.  In  the  lower  section, which  is 
separated from the shaft by a square angle, the ventral plate  is antero‐posteriorly expanded. 
The sutures shared with the ventral  interclavicula are  indistinct  in No. 4, but  indicated by an 
indistinct groove, suggesting that the ventral plate is broader than long.  



















The  scapular  blade  is  broad,  with  almost  straight  vertical  borders.  Its  height  is 




lower  slab). The dorsal edge  is nearly horizontal. The narrow  supraglenoidal buttress  is best 
preserved in No. 2, 3 and 5. Posterior to it, there is only a slender shelf representing the lower 
part of the posterior edge of the scapular blade. The supraglenoidal foramen is not visible.  













where  the  distal  part  is  broader  than  the  proximal.  The  ossification  indicates  non‐juvenile 




No.  3, where  it  lacks  a  visible  foramen,  so  that  the  ectepicondylus may  have  had  a  larger 
extension  before  deformation.  Ventrally,  the  radial  condylus  is  large,  whereas  the  ulnar 
trochlea is flat and unfinished (No. 4). In every humerus, the entepicondylus is very large and 
flat, showing the typical angular shape  in No. 2 and 4.  Its foramen  is only seen  in No. 2,  less 
deformed, oval and close to the shaft.   
Forearm bones are preserved  in No. 2  (proximal ends), 1, 3, and 4. The ulna  is only 
slightly longer than the radius, but seems to be much stronger. The terminal regions are not as 














Fig.  5.31:  Pantelosaurus  RS  14752,  pectoral  regions.  A:  section  of  No.  2,  with  the  most 






condition, only  the  two  forepaws of No.  4  are  exposed, with  slightly  clearer mapping  after 
Huene  (1925, Pl. VII, 1, 2). Hauße  (1902), who gives a preliminary description based on  the 
unprepared slabs, depicted numerous autopodia, all manus. Although they are in a very rough 
style, these figures provide additional data (Fig. 5.27). Not only the forepaws of No. 4, but also 













from  completely  different  elements,  since  for  example,  a  hindlimb  of  No.  4  is  stretched 
forward (one long bone on both slabs, questionable calcaneus on hanging slab), with the foot 
to be expected underneath the skull of No. 2. Evaluated from the comparison of the hanging 
and  the  lower  slab,  these  last  possibilities  offered  here would  require  autopodia  that  are 
embedded  in  the pale  tuffite of  the  lower  slab  (Fig. 5.26). However,  the Dresden  fragments 






and  a  polygonal medial  centrale.  The  distal  carpale  1  is  broad,  and may  be  fused with  the 
carpale praepollicis. The distal carpale 1 is also broad in Dimetrodon (see Romer & Price, 1940, 
Fig. 35), but differs  in size,  thus  it may alternatively be a  radiale. The carpals 2, 3 and 5 are 
small, whereas number 4 is very large. The rigth manus of No. 4 is exposed dorsal‐side up (see 
radius  identification).  It  is now missing on  the  lower  slab, while Hauße  (1902) mapped  it  in 
both  slabs. Supporting Huene  (1925),  the  carpus  is  complete, even  though badly preserved. 
The ulnare is elongated. A pisiform, radiale and intermedium might be observable. The medial 
centrale  is  indistinct,  the  lateral  seen  in  transverse  position.  The  distal  carpals  2  and  3  are 











the  left manus  of  No.  4  (Fig.  5.32).  One  elongate  ungual,  if  correctly  outlined,  is  possibly 
assigned to the long digit IV. Although another claw of the same autopodium is much deeper 
and strongly curved, an anatomically  true elongated and  less curved claw  type  is possible  in 
some digits. This particular digit bears a short claw  in  the  rough sketch of Hauße  (1902, Fig. 
10), but the claw is seemingly long in Huene (1925, Pl. VII, Fig. 2). SaP 573 (Fig. 5.27) shows the 
same  combination of a normal  shaped  and an elongated,  less  curved  claw within  the  same 


















In  No.  1,  2  and  4,  there  are  short  and  rod‐like  preserved  pubes,  exposing  their 
thickened  dorsal margins.  In  No.  4,  the  flattened  element  anterior  to  the  ischium  is most 






the  thickened  acetabular  rim.  The  right  ischium  is  ventrally  exposed  and  possesses  a  low 








1.  It  is only slightly  longer than the  forelimb, with the  femur being the  longest element. The 
limb proportions are intermediate between basal Sphenacomorpha and Dimetrodon.  

























a round  femoral groove  (best seen  in No. 5). Anteriorly, the bone widens  into a pronounced 
cnemial crest. The distal shaft  in only slightly  thinned and curved towards the  fibula. Only  in 
No. 1, the distal end is known, which is flattened and less enlarged than the proximal head.   
Fibulae  are  known  from No.  1  and  as  a  distal  half  in No.  5.  They  are  longer, more 
slender and strongly curved  than  the  tibiae. Both  terminal regions of  the  fibula are of about 
the same size and flattened. Distinct tubercles  in the proximal heads, which would be typical 
for Sphenacomorpha, are barely visible. The shaft is almost straight along the posterior edge, 
but  concave  along  the  medial  edge,  with  no  clear  step  from  the  heads.  The  calcaneus 
articulation is large. 
There is only one foot recorded in good condition (No. 1, sinister, Fig. 5.32), preserved 
in dorso‐lateral exposure.    It does not seem  to be  longer  than  the manus skeleton, but only 
few elements are certainly  identified. The calcaneus  is only slightly elongated  (probably also 
exposed  in No. 4). An  exact outlining of metatarsals or phalanges  is not possible. Two well 
preserved  unguals  of  the  toes  III  and  IV  (or  IV  and  V)  are  narrow,  short  and  deep,  with 
moderate curvature and deformed tips.  
The right foot of No. 1 is preserved in the lower slab (Fig. 5.26). Further phalanges are 









feature  is a  long gastral row  just ventral to the ribs of No. 2. During the re‐description, more 
gastralia have been  found, appearing as weak,  sometimes  curved  rods. The  single elements 
measure up to 4 mm  in  length (Huene, 1925), maybe even  longer. The  in situ arrangement  is 
not as regular, rarely showing the V‐shaped arrangement. Additional evidence is given by No. 4 
in  the  lower  slab, containing a moderately dense portion of  the midline of  the gastral cage. 







re‐study  of  the  lower  slab  of  RS  14752 more  clusters  of  these  elements were  found.  The 
current  preparation  determined  that  these  structures  are  in  fact  arthropod  remains,  of  a 






Fig.  5.33:  Skeletal  restoration  of  Pantelosaurus
saxonicus, adult  size,  in comparison  to a Palaeohatteria






5.6.1 Morphological variation in the Döhlen sphenacodontians 
 
Since  the present  study  aims  to provide a  complete morphological description  from 




2012).  All  previous  workers  found  Pantelosaurus  to  be  close  to  Sphenacodontoidea,  with 





‘stem‐ward slippage’  in cladistics  (term after Sansom et al., 2010, describing the  influence of 
character  loss  during  decay).  There  are  instructive  examples,  for  example,  in  Eohaptodus 
(Chapter  4),  the  position  of  ‘Stenocybus’  representing  a  juvenile  specimen  of  Sinophoneus 
(Kammerer, 2011; Liu, 2013), and probably  further therapsids. For other  juvenile‐based taxa, 
this pattern must be kept  in mind, for example,  Ianthodon (Spindler et al., 2015 = Chapter 2) 




For  testing  the  taxonomic  identity,  which  would  give  priority  to  the  older  name 
Palaeohatteria,  the morphological differences have  to be discussed  (Fig. 5.34). Postcranially, 
these are few, and altogether can be easily explained by ontogeny. The height of the spine and 
the degree of the excavation  in the  lateral surface of the neural arch might change gradually 
during ontogeny. The equivalent assumption  is questionable  for  the variability  in  the ventral 
plate  of  the  clavicle  in  Palaeohatteria.  Either,  this  dermal  bone  is  affected  by  incomplete 
preservation,  only  purporting  a  narrow  and  a  broad  type.  Or  there  is  taxonomic  diversity 
within the series now determined as Palaeohatteria. As explained in the above description, the 




Among  the  cranial differences between Palaeohatteria and Pantelosaurus, most  can 
be explained by proportional changes during ontogeny.  In Palaeohatteria, there  is no medial 
swelling of the maxilla above the canine positions. The coronoid region and dorsal edge of the 
surangular  are  straight  instead  of  forming  an  up‐arching  posterior  mandible.  The  angular 
flange  is  not  notched  (?)  and  barely  extended.  The  pineal  foramen  appears  proportionally 
larger  and  sometimes  in  a  more  anterior  position  than  in  Pantelosaurus.  Finally,  the 
postorbital‐squamosal  contact  is  short  in  Palaeohatteria,  but  elongated  in  Pantelosaurus. 
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These differences might  result  from ontogenetic  changes,  such  that an adult Palaeohatteria 
would  be  like  Pantelosaurus.  However,  this  is  negative  evidence,  allowing  no  conclusion 




whether  this  indicates  distinction  from  Pantelosaurus,  or  hidden  diversity  among 
Palaeohatteria, variability, or even plasticity.   
Regarding the diagnoses of the sphenacodontian nodes (Laurin, 1993; Benson, 2012), 
the Döhlen  forms are  remarkable due  to a  lack of certain autapomorphies. They appear  like 
typical  stem  forms,  perfectly  intermediate  ‘missing  links’  between  basal  sphenacomorphs 
(Chapter 4) and derived sphenacodontids. Therefore, it is crucial to know how long the lacrimal 
is  expanding  anteriorly.  If  the  lacrimal  length  undergoes  an  ontogenetic  change,  such  that 
adult Palaeohatteria could have had a shortened lacrimal like in the sphenacodontid condition, 
this  element would  be  proportionally  longer  and  reaching  the  naris  in  juveniles  only.  This 
hypothetical allometry would match the regular pattern that juveniles appear less derived than 
adults. However,  sphenacodontoidean  skulls  clearly  reject  the  assumption  that  the  lacrimal 
length  depends  on  ontogenetic  stage.  All  known  juvenile  therapsid  skulls  show  greatly 
shortened  lacrimals.  Furthermore,  juvenile  Sphenacodon  maxillae  have  a  vertically  deep 
flange, indicating an isometric growth of the short lacrimal (Eberth, 1985, Fig. 36 H). For adult 
Palaeohatteria, a long lacrimal is affirmed.  
The  critical  point  for  the  taxonomic  distinction  is  the  dentition.  Palaeohatteria  has 
unspecialized curved teeth with a moderate bending zone close to the tip, whereas the teeth 
in  Pantelosaurus  are  straight.  It  is  uncertain,  if  the  variability  in  Palaeohatteria  reflects  a 
greater taxonomic diversity, as one case each appears to show a possible cutting edge  in the 
canine  region  (SS  13535),  a  bulb‐like  thickening  (SaP  340,  dentary  teeth  only)  and  a 
longitudinal  groove  near  the medial  tooth  base  (SS  13315‐317).  Partially,  these  characters 
indicate  a  derived  status  close  to  Cutleria  and  (other)  Sphenacodontidae.  However,  the 
comparison to Pantelosaurus is complicated, first due to the bad preservation, and second due 
to the specialized condition of bearing uncurved teeth. It remains unknown whether the tooth 




five)  precanine  and  about  13  postcanine maxillary  teeth.  The  dentary  has  about  25  tooth 
positions.  In  Pantelosaurus,  the  premaxillary  number  is  unknown  (four  or  five),  there  are 
definitely  five precanines  and  at  least  eight with  possibly  three  additional postcanines.  The 
dentary  also has  fewer  teeth,  reconstructing not more  than  20 positions. Compared  to  the 
ontogenetic  changes  in  Sphenacodon  suggested  by  Eberth  (1985),  no  simple  trend  can  be 

















Altogether,  neither  the  identity  nor  the  distinction  of  Palaeohatteria  and 
Pantelosaurus  is  proven  with  certainty.  However,  the  amount  of  differences  suggests  a 
taxonomic distinction. Both genera  share a  seemingly equal evolutionary height  considering 
sphenacodontian  trends,  retaining Pantelosaurus as  the best model  for adult Palaeohatteria 
(Fig.  5.34).  The  most  striking  and  unique  distinction  is  provided  by  the  tooth  type.  Not 
assuming an ontogenetic reconfiguration of the dentition is a parsimonious consideration.  
The  specializations  of  the  dentition  and  probably  of  the  claw  shape  make 
Pantelosaurus  the more  specialized  genus. Considering  its higher  stratigraphic  age,  it  is not 
identical with Palaeohatteria on chronospecies  level. Nonetheless, a generic  identity  in terms 
of building a clade might still be possible. A stratigraphically spanning occurrence is known for 
example in Dimetrodon (D. cf. milleri, Harris et al., 2004; to D. teutonis, Berman et al., 2001).  
There  is  further  indication  for  taxonomic  distinction.  The  histological  sampling  of 
Palaeohatteria, currently being described, indicates that all specimens except SS 13531 and SS 
13400  represent not only  juveniles, but extremely young  individuals  that did not  finish  their 
first year of  life. Assuming  that Pantelosaurus No. 6 might represent a sexually mature sized 
specimen,  the  maximum  interior  pelvic  diameter  can  be  extrapolated,  and  thus,  the  size 
limitation  for an egg can be considered. But when estimating  the egg size containing even a 
smaller reconstruction of the youngest Palaeohatteria specimens (Fig. 5.35), the egg would still 
be  too  large  to be  in normal  range of non‐dinosaurian amniotes  (Stewart, 1997; Packard & 
Seymour, 1997). According to Laurin et al. (2000), no amniote fossil egg has been found in the 
Palaeozoic.  A  single  finding  (MCZ  1107)  from  the  Late  Pennsylvanian  of  Texas  has  been 
considered  a diadectid or  synapsid  egg by Romer &  Price  (1939).  This  6  cm  long  enigmatic 
structure is perhaps a soft shelled egg (Hirsch, 1979). Regardless of fossil evidence or potential 
intrauterine development  (Laurin et al., 2000),  synapsid eggs are characterized by  low mass 
and non‐mineralized shells (Stewart, 1997; Packard & Seymour, 1997). Assuming this pattern 
to  be  plesiomorphic,  the  size  range  of  the  Döhlen  sphenacodontians  indicates  that  adult 








         
 
Fig. 5.35: Size‐related  test of  taxonomic  identity of Palaeohatteria and Pantelosaurus. A  life‐
sized model of Pantelosaurus is used to demonstrate the interior pelvic diameter, providing an 
estimation  for the maximum egg size  (left). The average size of Palaeohatteria  juveniles that 
are younger  than one year  (right) and even  the  smaller  reconstruction  (lower  right)  require 








5.6.2 Phylogenetic position of Pantelosaurus 
 
Assuming  Pantelosaurus  as  a  model  also  for  adult  Palaeohatteria,  the  Döhlen 
sphenacodontians  resemble  Sphenacodontidae  in many  ways. When  reconstructing  trends 
among  Sphenacodontidae,  the  two  genera  in  question  represent  an  ancestral  stage within 
these trends.   
The  following  discussion  originates  from  the  analysis  carried  out  by  Spindler  et  al. 





the  classic  sphenacodontids,  with  either  Sphenacodon  or  Dimetrodon  being  the  sister 
respectively  to  the  others  in  half  of  the  produced  trees  each.  For  the  second  issue,  the 
ambiguity  indicates strongly competing character polarities,  in which even the uniqueness of 
elongate spines is doubted among these otherwise very similar taxa.  
The  first  item  of  alternate  positions  of  Pantelosaurus  is  to  be  commented  here  in 
detail. For diagnostic features a character changing that is both unequivocal and unambiguous 
is preferred. Additional support  is mentioned  if the consistency  index (ci)  is 1.0  in ambiguous 
character histories, or higher than 0.5 in unambiguous cases. Character numbers, according to 
Fröbisch  et  al.  (2011,  supplement  2)  are  noted  in  brackets.  The  position  of  Pantelosaurus 
depends on the knowledge of its lacrimal length (character 23). When coded as unknown in a 
preceding approach, Pantelosaurus  fell  into  the  sister  taxon  to  therapsids, defining  it as  the 
basal‐most  sphenacodontid,  even  by  the  strict  consensus. When  coding  a  long  lacrimal  for 
Pantelosaurus,  it  is  the  sister  to  Sphenacodontoidea  in  6 of  10 most parsimonious  trees. A 
topology  like  that  defines  Sphenacodontoidea  by  a  short  lacrimal  (23),  with  support  of  a 
posterior position of the pineal foramen (17: ci = 0.67, reversion of the basal sphenacomorph 
condition).  The  node  including  Sphenacodontoidea  and  Pantelosaurus  is  diagnosed  by  a 
strongly  recessed postorbital  (12), wide and  short parietals  (16),  the presence of a  reflected 
angular  lamina  (42  and  43,  redundant),  and  cervical  ribs  lacking  the  anterior  process  (71), 
along with  the  reconstruction of ambiguous  steps  (ci = 1.0  for 27, 32, 61, 93 and 104).  In a 
most parsimonious tree with a sphenacodontid position of Pantelosaurus, still stating the long 
lacrimal, Sphenacodontoidea are  supported by  strongly  recessed postorbitals  (12), wide and 
short parietals (16), anteriorly broad jugals (27, but unknown in Pantelosaurus), a deep angular 
lamina (43; 42 is ambiguous), the absence of vomerine teeth (61, coded herein as unknown in 
Pantelosaurus,  but  most  likely  in  plesiomorphic  condition),  the  cervical  ribs  (71),  and  a 
posterior  position  of  the  basicranial  articulation  (104,  uncertain  in  Pantelosaurus).  For  the 
same scenario, Sphenacodontidae  (including Pantelosaurus) are diagnosed by the absence of 
posterolateral  wings  in  the  frontals  (9),  an  extensive  postorbital‐squamosal  contact  (14), 
swollen caniniform roots (56), and the expanded ischium tip (116, as for the latter, unknown in 
Cutleria), with ambiguous characters reconstructed for Pantelosaurus (6, 35 ‐ 37, 106, 109). 
As  a  result  of  this  comparison,  the  definition  of  Sphenacodontoidea  including 
Pantelosaurus  as  the  basal‐most  sphenacodontid  is  based  on  uncertainties.  Although  this 
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scenario  may  be  rejected  with  stronger  support  in  future  analyses,  the  sphenacodontid 
affinities  of  Pantelosaurus  are  strong.  As  therapsids  show  an  extensive  morphological 
rearrangement of features, they could easily have lost any condition that had developed in the 





5.6.3  The radiation of Sphenacodontoidea 
 
From  the  discussed  characters,  there  is  reason  to  accept  a  gradual  evolution with 
continuous  trends  in  Sphenacodontia,  leading  from  primitive  ‘haptodontines’  to 
Pantelosaurus/Palaeohatteria  and  then  indisputable  sphenacodontids  like  Sphenacodon, 
Ctenorhachis, Ctenospondylus, and Dimetrodon. The morphological differences  concern  size, 
spine  height,  dentition,  and  skull  robustness.  The Döhlen  forms  and  Sphenacodontidae  are 
distinguished  by  the  dentition  formula  and  the  lacrimal  naris  contribution,  but  mainly 
proportional  features.  On  the  other  hand,  they  are  indistinguishable  in  some  points,  as 
illustrated  by  the  pes  of  SS  13531  (Fig.  5.23).  For  example,  comparing  Sphenacodon  and 
Dimetrodon,  some  characters  that appear  clearly  separated by  simplistic  codings are  in  fact 
gradual  too,  since  the  lacrimal  length  and  tooth  numbers  underlie  the  same  trends  (see 
description of Pantelosaurus). These seem to result from increased body size itself, requiring a 
more  robust  skeleton,  and  implied  factors  such  as metabolic modifications or  the  changing 
spectrum of potential prey.  
Considering  the apomorphies of Sphenacodontidae being more  functionally affected 
and  highly  dependent,  their  status  as  synapomorphies  shared  with  Therapsida  is  at  least 
questioned. Though predicted by the accepted phylogeny (Reisz et al., 1992; see Table 5.1), no 
basal  therapsid  is  known  to match  the  trend  from  the Döhlen  forms  to  Sphenacodontidae. 
Instead,  with  a  functional  approach,  Sphenacodontoidea  might  easily  be  interpreted  as 
polyphyletic,  making  (certain)  Sphenacodontidae  and  Therapsida  a  case  of  convergent 
evolution,  including  for  example,  the  shortened  lacrimal  and  reduced  dentition.  Since  this 
parallel  evolution  came  from  the  same  basal  sphenacodontian  ancestor  and,  therefore, 




to  Palaeohatteria  and  Pantelosaurus,  the  direct  sister‐group  relationship  of  classic 
Sphenacodontidae  and  known  Therapsids  is  doubted  (not  rejected)  for  functional 
morphological  reasons  (see  also  Spindler &  Schneider,  2010;  Spindler,  2014  b  =  Chapter  3; 
Chapter 4). 
This  is  also  supported  by  large‐scale  evolutionary  patterns.  Successful  groups  that 
combine  and  evolve  numerous  innovations,  like  therapsids,  usually  do  not  descend  from 
specialists  (?Pantelosaurus),  nor  from  large‐sized  apex  predators  (?Palaeohatteria, 
Sphenacodontidae), but more  likely  from smaller generalists. The origin of  therapsids should 
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more  intensively  be  compared  to  the  origin  of mammals  within  Eutheriodonta,  dinosaurs 
within Archosauria, or birds within Maniraptora in terms of tree topology patterns.   




therapsids  indeed  evolved  as  a  side  branch  amid  the  mentioned  Cope’s  row.  Since  the 
therapsid origin  is widely  lacking  fossil evidence,  it  is not possible  to simply dismiss  that  the 
Döhlen sphenacodontians are stem  therapsids. Plesiomorphic conditions  in therapsids would 
then  reflect  a  ‘haptodontine’‐like  appearance,  including  for  example,  a  long  lacrimal  and  a 
higher  number  of  precanines.  The  vertically  oriented  posterior  edge  of  the  cheek  in 
Palaeohatteria  and Pantelosaurus  resembles  therapsids more  than  any basal  synapsid,  as  is 
also true for the missing olecranon processus. Only in the case of Cisuralian ‘haptodontine’‐like 
stem  therapsids,  the gap between Carboniferous  sphenacodontids  (see Chapter 4  for  list of 
record) and Middle Permian certain therapsids would be closed. 
This  scenario,  although  controversal  and maybe  invisible  for  cladistics,  reflects  the 
parallelism model  stated  by  Kemp  (2006,  p.  1239). He  predicts  a  stem  sphenacodontian  as 
unrecognizable  stem  therapsid.  A  full  critique  of  this model will  be  given  by  a  later  essay 










































































5.6.4  Comparison to the oldest sphenacodontian 
 
Recently, a potential Carboniferous therapsid has been discussed (Spindler 2014 a, b = 
Chapter  3).  The  sacral  sequence  of  the  oldest  sphenacodontian MCZ  4096  (Reisz,  1972)  is 
questionable due  to  its  fragmentary nature and high stratigraphic age  (Desmoinesian, Upper 
Moscovian).  However,  the  Pennsylvanian  occurrence  of  Sphenacodontidae  requires 
Pennsylvanian therapsids. Their sister group relationship is consistently accepted (Reisz, 1980; 
Hopson & Barghusen, 1986; Laurin & Reisz, 1990; then named as Sphenacodontoidea in Reisz 
et  al.,  1992).  The  older  radiations  of  synapsids  are  seemingly  older  when  considering 
ichnological evidence (Hunt et al., 2004).  
The  therapsid  appearance of MCZ 4096 derives  from  the  combination of  shortened 
diapophyses  and  a  lack  of  the  diapophysial  ventral  lamina.  Remarkably,  it  is  not  based  on 
modifications  that  are  directly  related  to  short‐term  ecological  adaptations,  like  the  easily 
convergent  dentition  characters,  nor  is  it  a  size‐related  static  reaction.  Therefore,  the 
application of sphenacodontian trends is justified for this specimen. 
Basal  synapsids  bear  moderately  short  diapophyses  with  a  convex  ventral  lamina 
webbing the space between the diapophysial and the parapophysial costal articulation facet. 









The therapsid configuration  is  found  in MCZ 4096, being clearly more advanced than 






the  arterial  aperture,  but  the  extended  incision  in  the  diapophysial  lamina.  Pantelosaurus 
shows a modest sacral diapophysis length with present ventral laminae. A plesiomorphic sacral 
diapophysis is also seen in the ophiacodontids Stereophallodon (Brinkman & Eberth, 1986, Fig. 
8  J)  and  Ophiacodon  (Romer  &  Price,  1940,  Fig.  45  E),  as  well  as  in  the  edaphosaurid 
Lupeosaurus  (Sumida,  1989,  Fig.  1  D).  In  the  latter,  the  dorsal  diapophysial  laminae  are 
reduced,  like  in  Edaphosaurus,  suggesting  that  the  sacrals  might  develop  the  reduced 
diapophysial lamina subsequent to the dorsals. Apparently, there is a functional correlation to 
the  reduction of  the diapophysial  lamina  in  the dorsal  sequence of Sphenacodontoidea and 
Edaphosauridae.  The  sacrum  of  MCZ  4096  is  doubtlessly  derived  because  it  lacks  the 
diapophysial  laminae  and  bears  shorter  sacral  diapophyses  than  basal  synapsids  (Spindler, 
2014  b  =  Chapter  3,  Fig.  3.1).  There  is  reason  to  conclude  a  similar  pattern  for  the  dorsal 
vertebrae. 
Convergent  trends  are not only  seen  in derived  Edaphosauridae, but  also Caseidae. 
MCZ  4096  shows  similarities  with  Casea  (FMNH  UR  2512,  see  LeBlanc  &  Reisz,  2014).  As 
indicated by  the neural arches of Cotylorhynchus  (pers. obs.),  the elongation of diapophyses 
and reduction of the ventral lamina is a trend also in Caseidae, which may be related to a static 
requirement  due  to  increasing  body  size.  These  trends  affect  derived  Caseidae,  derived 
Edaphosauridae,  and  Sphenacodontidae  the  same  way,  strongly  contrasting  the  therapsid 




applying  the  trends  stated  by  Reisz,  1972).  Contrary  to  the  given  description,  its  overall 
morphology  is not  typical  for ophiacodontids, nor  is  it  for  sphenacodontians  (in  contrast  to 
MCZ  4096).  Regarding  all  materials,  Brinkman  &  Eberth  (1986)  explicitly  state  the  short 
diapophysis,  but  also  the  presence  of  the  diapophysial  web  as  a  clear  distinction  from 
Sphenacodontidae.  Although  differing  from  MCZ  4096,  Stereophallodon  implies  a  higher 
morphological diversity  in synapsids than  in the above comparisons. This  leaves the proof or 
disproof of the therapsid status of MCZ 4096 a subject of future interest. 
If  morphological  recognition  of  Pennsylvanian  therapsids  is  given,  rejecting  a 
‘haptodontine’‐like appearance of  stem  therapsids,  the  following  implications can be  stated, 
referring  to  Table  5.1:  (1)  The  original  definition  of  Sphenacodontoidea  is  valid.  (2) 
Pantelosaurus  is most  likely  confirmed  as  the  sister  to  Sphenacodontoidea  (‘haptodontine’ 
stem sphenacodont), providing a model for their ancestral morphology. (3) Late Pennsylvanian 
and  Early  Permian  therapsids  are missing  in  the  fossil  record  due  to  unrecorded  habitats 
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sphenacodontoid  or  sphenacodontid  apomorphies  in  the  differential  diagnoses. No  striking 
evidence  can  be  given  to  either  lump  or  distinguish  them  on  the  genus  level.  However,  a 
number  of  differences  independent  from  ontogenetic  changes  makes  it  likely  that  they 
represent  distinct  valid  taxa.  Palaeohatteria  might  be  the  larger  form  concerning  its 
reconstructed adult size. Pantelosaurus shows a unique type of dentition, with straight teeth 






of  the  juvenile Palaeohatteria as  the sister  to Pantelosaurus and higher sphenacodontians  is 
supporting a  true position of  the unknown adults  close  to Pantelosaurus, either  forming  its 
sister within Palaeohatteriidae, or maybe a position even  closer  to Sphenacodontoidea. The 
resemblance  of  both  genera  to  Sphenacodontidae  is  not  surprising,  but  when  assuming  a 
strong  evolutionary  trend  including  Palaeohatteria  and  Sphenacodontidae,  the 
sphenacodontoid  synapomorphies  can  potentially  be  interpreted  as  functional  parallelism, 
statistically overestimated due to interdependencies of evolutionary modifications.  
Summarizing  the  cladistics  and  functional  considerations  of  parallel  evolution,  the 
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Morphological description and taxonomic status  















individuals  or  those  belonging  to  the  type  series  were  used.  Fragmentary  findings  are 
tentatively accepted, although possibly belonging to other synapsids or amniotes as well. This 
is  justified  by  the  observation  that  Palaeohatteria  predominates  the Niederhäslich  amniote 
























































































































































RS 14754, 14755  298 (a, b)  Credner (1888, Pl. XXIV, 1)  complete skeleton 



























RS 14756  293 / D 4  Credner (1888, Pl. XXVI, 1)  skull, trunk, girdle elements, limbs 
SS 12980, 12981  301 / SaP 457 / D 2  Credner (1888, Pl. XXVI, 3)  trunk, interclavicles, humerus 
SS 12976, 12977  302 / SaP 458 / D 15  Credner (1888, Pl. XXVI, 6)  palatine bones, axial and limb fragments 



















SS 12996, 12997  S 656 & 657 / SaP 454 / 18 & 20  Currie (1979), not depicted  trunk, girdles, limbs, palatine element 
SS 12989  S 651 / SaP 453 / 1  Currie (1979), not depicted  skull, axial elements, shoulder 
SaP 340  (2203)    skull, shoulder, trunk and arm elements 
SaP 343  (222?)    caudal sequence, fragments 
SaP 338  2 / 2221(?)    dentary, dorsal ribs, ?clavicle, fragments 
SS 13311, 13312  S 615 & 616 / SaP 433    sacrum to caudal base, pelvis, hind limb 
SS 13298  S 614 / SaP 449    widely complete skeleton 
SS 13050, 13051  S 633 & 634 / SaP 439     elements of skull, trunk, shoulder, forelimb 
SS 13014  S 623 / SaP 435    elements of skull, shoulder and forelimb 
SS 13313  S 652 / SaP 438 / 4    trunk elements, shoulder girdle, forelimb 




SS 13359  S 591 / SaP 447    trunk elements, pelvis 














SS 13627  S 654 / 2    skull elements, ribs, limb elements 
SS 13271  S 645 / 10 & 11    trunk elements, pectoral girdle, ?radius 
SS 13275  S 649 / 8    humerus 
SS 13273  S 647 / 16    two long bones 
SS 13630, 13645; SS 13584  S 609‐610; S 608    complete, head and shoulder missing 
SS 13258  S 641    widely complete skeleton 
SS 13644: “S 737”  S 737 (part of now collective number)    trunk skeleton, phalanges (also terminal) 
SS 13628  S 637 & 638    trunk, pelvis, hind limb 




SS 13588  S 643    trunk and tail, pelvis, hind limbs 
SS 13291  S 698    interclavicle and fragments 




SS 13274  S 648 / 9      crushed skull with mandible 
SS 13614: ”S 757“ 
 
S 757 (part of now collective number)      mainly uncertain, long dorsal ribs 




SaP 341  (220?)    pterygoid, dentary, smaller elements 
SaP 339  (220?)    hind limb elements 
SS 13284‐286; SS 12983‐985  S 691‐693; S 687‐689 / SaP 437    maybe complete (trunk recovered) 
SS 13328  S 499 / SaP 448      interclavicle, scapula, vertebrae 












taphonomy**    drawing method  remarks 
RS 14754, 14755  (articulated)  original, both slabs  most complete recovery      






















RS 14756  (disarticulated)  cast, combined slabs   
SS 12980, 12981  (articulated)  original, both slabs   
SS 12976, 12977  disarticulated  original, both slabs   



















SS 12996, 12997  (disarticulated)  cast of both slabs   
SS 12989  (disarticulated)  cast     
SaP 340  (articulated)  cast   
SaP 343  (articulated)  original       
SaP 338  disarticulated  original     
SS 13311, 13312  disarticulated  original, slabs combined     
SS 13298  disarticulated    cast   
SS 13050, 13051  disarticulated  cast, slabs combined    
SS 13014  (disarticulated)  original     
SS 13313  (disarticulated)  cast   





SS 13359  (disarticulated)  original   













SS 13360  (disarticulated)  cast   
SS 13358 
 
(articulated)  original  no valuable data     
   
SS 13627  disarticulated  cast  more than one individual   
SS 13271  (disarticulated)  original       
SS 13275  ? disarticulated  cast   
SS 13273  disarticulated  original   
SS 13630, 13645; SS 13584  articulated  original, slabs combined  re‐combination of separated pieces 
SS 13258  disarticulated  cast   
SS 13644: “S 737”  (disarticulated)  cast     
SS 13628  (articulated)  cast   





SS 13588  (disarticulated)  original  not assignable to geologically similar SS 13636 & ‐637    
SS 13291  disarticulated  original   
SS 13400  disarticulated  original   
SS 13618: “S 543“ 
 
articulated  cast  most likely Palaeohatteria      
   










SaP 341  disarticulated    weathered 
SaP 339  (disarticulated)     
SS 13284‐286; SS 12983‐985  articulated    re‐combination of pieces, to glue both counter slabs 
SS 13328  (disarticulated)     










Re-description of Cutleria and Tetraceratops  
(Synapsida, Sphenacodontia),  








Certain  representatives  of  the  basal  sphenacodontian  ‘haptodontine’  stage  have 
recently been  classified as members of Sphenacodontoidea; Cutleria was  considered a  stem 
sphenacodontid, and Tetraceratops was repeatedly claimed to be a stem therapsid. A careful 
re‐examination of  these  Early Permian  synapsids  from North America  is presented. Cutleria 
shows  a  mixture  of  derived  characters  (angular  reflected  lamina,  cutting  edges)  and 
plesiomorphies  (high  number  of  precanines,  non‐elongate  diapophyses).  Tetraceratops  is 
highly  autapomorphic,  whereas  the  supposed  therapsid  traits  are  not  confirmed.  In  the 
phylogenetic  analysis,  it  consistently  plotted  as  the  sister  taxon  to  Sphenacodontoidea. 
Cutleria  and  Pantelosaurus  compete  for  the  basal  position  within  the  stem  stage  before 
Sphenacodontoidea.  Palaeohatteria  can  be  reconstructed  as  forming  a  clade  with  the 
Pantelosaurus, the Palaeohatteriidae. Along with Sphenacodontoidea, the mentioned taxa are 
placed within the new clade Pantherapsida, which arose from a Carboniferous radiation. The 
integrative  evolutionary  model  suggests  a  ghost  lineage  of  therapsids  between  their 
Pennsylvanian  origin  and  possibly  Kungurian  radiation  of  known  subclades.  Their  assumed 
habitats might include higher latitudes and altitudes, excluded from the fossil record. Also, the 



















Based  on  cladistics  analysis,  their  phylogenetic  position  as  the  sister  group  to  the 
Pennsylvanian  and  Cisuralian  pelycosaur‐grade  Sphenacodontidae  has  never  been  doubted 




ancestral  stem  stage of  ‘Haptodontinae’ was originally considered  to contain a  single genus, 
Haptodus  (Romer  &  Price,  1940).  This  paradigm  has  been maintained,  with  even  lumping 
multiple genera  into Haptodus baylei  (Currei, 1979), until  the  taxonomic revision revalidated 
the original genera (Laurin, 1993; Chapter 4). The differentiated treatment of ‘haptodontines’ 
made  Pantelosaurus  and  Cutleria  important  representatives  for  the  origin  of 
Sphenacodontoidea. These basal  sphenacodontians are  remarkably  rare, especially  since  the 
most  basal  forms  like  Eohaptodus  and Haptodus  can  be  assigned  to  a  radiation  along with 
Edaphosauridae and Ianthodon (Chapter 4). 
The more advanced ‘haptodontines’ show affinities to Sphenacodontoidea. Therefore, 
the  current  study  aims  to  revise  their  morphology  and  significance  for  therapsid  origins. 
Pantelosaurus (one specimen with six aggregate skeletons) and Palaeohatteria (juvenile series) 
have already been  re‐described  in Chapter 5, but uncertainties  remain about  the position of 
the poorly ossified Palaeohatteria. The fragmentary Hypselohaptodus is regarded in Chapter 4. 
Only  two  remaining  specimens  from  the  Lower  Permian  of  North  America  are  to  be  re‐
evaluated  for  this  tree  portion:  Cutleria  wilmarthi,  recently  claimed  to  be  a  basal 
sphenacodontid  (Benson,  2012)  and  Tetraceratops  insignis,  supposedly  a  stem  therapsid 
(Amson & Laurin, 2011).  
After a phylogenetic analysis, this study is able to develop an integrative hypothesis on 
the  early  sphenacodontoidean  evolution.  Kemp  (2006,  2009)  provided  such  a  hypothesis, 
stating  that  Early  Permian  ‘pelycosaurs’  declined  due  to  arising  seasonality.  Therapsids  are 
considered  as  having  descended  from  ‘haptodontines’  such  that  their  typical,  improved 
morphology  developed  by  parallelism  to  sphenacodontids.  Kemp  (2006)  reconstructed  that 
therapsids are not missing in the Early Permian fossil record, but hidden from cladistics due to 
their  ‘haptodontine’‐like  appearance  until  the  Late  Cisuralian.  This  is  now  to  be  tested  by 
phylogeny, functional morphology, and paleoecology.  
Institutional codes used  in the current article: AMNH – American Museum of Natural 
History,  New  York,  USA;  MCZ  –  Museum  of  Comparative  Zoology,  Harvard  University, 


























Material and provenance  
 
Type and only specimen, USNM 22099 (Fig. 6.1 ‐ 6.3). Partial skeleton from the Cutler 
Formation,  Lower  Permian,  Placerville,  San  Miguel  County,  Colorado.  According  to  the 
definition  of  the  Coyotean  faunachron  (Lucas,  2006),  Cutleria  is  contemporary  with 
Sphenacodon. However,  the  profile  presented  by  Lewis &  Vaughn  (1965,  Fig.  2,  3)  did  not 












‘haptodontine’  position  to  reflect  its  intermediate  status.  This  may  have  supported  the 
assignment of MCZ 2987 to Cutleria. This specimen from the same locality as Cutleria shows a 
long  lacrimal  reaching  the  external  naris,  which  is  a  common  feature  of  ‘haptodontines’. 
Assuming that MCZ 2987 and USNM 22099 are conspecific, Lewis & Vaughn (1965) interpreted 
the long lacrimal as supporting the ‘haptodontine’ condition of Cutleria. Romer & Price (1940) 
had established  the  concept of a  single genus  to  form a  stem position  to  sphenacodontids, 
which Currie  (1977, 1979) consequently used by  including Cutleria within   Haptodus  (baylei), 











It  is  especially  meaningful  that  Cutleria  has  been  found  to  plot  within 
Sphenacodontidae, since some plesiomorphies, resembling  the haptodontine‐stage, could be 
reconstructed  for  stem  therapsids,  such  as  the  absence  of  a  precanine  step  but  greatly 
enlarged  canines.  The  parallelism  of  Sphenacodontidae  and  Therapsida  is  confirmed  by  a 
sphenacodontid classification of Cutleria, independently from the hypothesis of a polyphyletic 






  Since  phylogenetic  genus  diagnoses  substantially  depend  on  the  applied  character 
phrasing and  included operational taxonomic units (OTU), this study recommends differential 
diagnoses to avoid later confusion about plesiomorphy or modes of apomorphy. 
  Medium‐sized basal  sphenacodontian with  large orbits and  small  temporal  fenestra, 
four to five premaxillary teeth, four to five precanine maxillary teeth without step in maxillary 
ventral margin,  long  nasals,  short  and  broad  parietal,  slender  dentary  symphysis,  strongly 
notched reflected lamina, un‐serrated teeth with cutting edges, axis neural spine low, dorsally 




General osteology and ontogenetic status 
 
In the following section, the descriptions by Lewis & Vaughn (1965) and Laurin (1994) 
are commented on. The partial skeleton (Fig. 6.1) preserves a  late  immature  individual  (half‐
grown to subadult; confirming Currie, 1979), based on the incompletely shaped epiphyses and 
















the  upper  right  arranged  in  true  position  to  the  largest  slab.  B:  right  forearm  and  distal 






large  orbits  and  narrow  temporal  fenestra.  The  temporal  skull  roof  of  Cutleria  is  inclined, 
unlike  Pantelosaurus,  but  shared  with  Sphenacodontoidea.  But  unlike  Pantelosaurus  and 
Sphenacodontoidea,  the  jaw  margins  are  almost  straight.  It  is  a  substantial  uncertainty 
whether  these  proportions  reflect  a  plesiomorphic  ‘haptodontine’  condition  or  the  juvenile 
stage  of  an  advanced  form with  ontogenetic  patterns  that,  in many ways,  resemble  basal 
therapsids. However, the  large orbits cannot be explained by a young  juvenile schema, since 
the ossification indicates a half‐grown to subadult individual. Cutleria may have had a possible 
nocturnal  lifestyle  (discussed  by  Angielczyk  &  Schmitz,  2014).  Another  similarity  with,  for 
example, sphenacodontids and biarmosuchians  is the elevated position of the orbiatae  in the 










radial  bone  texture.  Compared  to  the  long  snout,  the  lacrimal  is  shorter  than  in  basal 
sphenacomorphs, excluding  it  from the external naris.  In the phylogenetic analysis described 
below, this character has been varied, revealing that  it has no crucial meaning  in the applied 
context. 
In  the  anterior  skull  roof,  crushing  of  the  specimen  hampers  clear  observations.  A 
possible nasal‐frontal  suture  (Laurin, 1994, Fig. 1 A)  is exaggerated by a  crack,  such  that an 
extremely  long  frontal  is purported by  the  continuous  texture of  the  skull  table bones  (Fig. 
6.3).  If  true,  the  facet  anterior  to  the  right  prefrontal  would  remain  enigmatic.  Since  the 
prefrontal and the posterior lacrimal are well contoured, the previous research is confirmed in 







and  partly  Secodontosaurus.    In  total,  the  nasal  is  much  longer  than  the  frontal,  like  in 
Sphenacodontoidea. 
The  frontal  bears  elongate  anterior  processes.  Their  broad  tips  resemble 
haptodontine‐grade  forms,  Sphenacodon  ferox,  and  certain  therapsids. The prefrontal has  a 
shallow lateral exposure. With the posterior blade, it roofs the anterior orbita. In the posterior 




the  posterior  bar,  although  even  narrower  than  the  anterior,  is  higher  than  in  basal 
sphenacodontians. The postorbital shares a long contact ledge with the squamosal. There is no 
contact with the supratemporal. Laterally, the postorbital is markedly recessed. 
Around  the  parietals,  the main  slab  containing much  of  the  skull  exposes  a  section 
through  the  dermal  bones.  Therefore,  the  parietals  appear  noticably  short  at  least  in  their 
interior  extension.  In  basal  Sphenacodontia,  there  is  a  distinct  posterolateral  wing  of  the 
frontal overlapping the parietal  in the  lateral part of the shared suture, such that the medial 
part  is  built  by  an  anterior  bar  of  the  parietal,  which  contacts  the  frontal  wing  along  a 
longitudinal  suture. As  indicated  in  Eohaptodus  (ROM  43606,  Fig.  4.13),  the  interior  part  is 
formed  the opposite way, with  a medial  frontal process next  to  a  lateral parietal one.  This 
pattern might explain  the condition visible  in Cutleria, matching  the  interior pattern of ROM 
43606. The type and only specimen of Cutleria exposes a fractured bone in this area (Fig. 6.3).  
The pineal  foramen  is  large and placed near  to  the posterior border of  the parietals. 
Overlooking  the  counter  slab, which  indicates  that  the  parietals  do  not  show  the  external 
surface, Laurin  (1994) suggests  the absence of a pineal  rim.  In  fact,  this observation  is not a 
matter of preservation, but of exposure, and therefore is just unverifiable. 
Both supratemporals are exposed. They are slender splints, with simple dorsal tips.  



















rib(s);  d  –  dentary;  ept  –  epipterygoid;  fr  –  frontal;  gastr  –  gastralia;  h  –  humerus;  ic  – 
intercentrum;  icl –  interclavicle;  j –  jugal;  l –  lacrimal; mc – metacarpal(s); mx – maxilla; n – 
nasal; p – parietal; phal – phalanges; pm – premaxilla; po – postorbial; pof – postfrontal; pp – 





















































The dentary  is  remarkable with  its  slender anterior part  (contradicing  Laurin, 1994), 
even more delicate  than seen  in other basal sphenacodontians. Both dentary  tips are barely 







juveniles  (see  Ivakhnenko,  2008),  whereas  sphenacodontids  lack  comparability.  In 
Pantelosaurus, the size of the reflected lamina seems to be affected by ontogeny even in sub‐
adult  stages  (Chapter  5).  The  function  of  the  lamina,  which  is  common  in  all 
Sphenacodontoidea  until  the  cynodontian  reconfiguration  of  the  middle  ear,  has  been 







Right before  this re‐examination of  the material, additional preparation on  the  teeth 
was  completed  (courtesy  of  D.  Scott).  The  dentition,  recently  evaluated  by  Brink  &  Reisz 
(2014),  is  intermediate between Palaeohatteria  (Chapter 5) and early  sphenacodontoideans. 
There  are  nine  teeth  anterior  to  the  canines,  either  four  premaxillary  and  five  maxillary 
precanine  teeth, or  less  likely  the  reverse  situation  (Fig.  6.3).  Since  the matrix  is preserved 
between the first teeth, with their tips remaining  in the  left side of the skull, there  is no gap 
interrupting the tooth counting. Cutleria does not have a diastema (opposing Lewis & Vaughn, 
1965). The teeth are partly bulbous, with an apical bending zone. The basal section  is round. 
Both on  the  anterior  and  the posterior edge,  there  are un‐serrated  carinae. Otherwise,  the 
crowns lack sculpturing.  













The atlas‐axis‐complex  is well preserved.  In  the  frontal aspect  (Fig. 6.2),  the atlantal 




sphenacodontids  like  Secodontosaurus  (Reisz  et  al.,  1992  b),  Ctenospondylus  aff.  casei 
(Vaughn,  1964),  and mostly  resembles  an  unpublished  skeleton  of  Dimetrodon  (previously 
„Secodontosaurus“)  cf.  milleri  (?),  MCZ  2028  (courtesy  of  K.  Brink).  In  all  other  known 




Despite  the  smaller  spine  in  the  first  cervical,  the  spines  are  consistenly  quite  tall, 
about 60 %  the  total vertebral height,  like  in Pantelosaurus. Laterally,  the neural arches are 
shallowly excavated.  In cross section,  the diapophysis  is  round  to sub‐triangular. The ventral 
diapophysial  lamina  is  reduced,  like  in more  derived  sphenacodontians,  but  neither  greatly 
elongated  as  in  sphenacodontids,  nor  shortened  like  in most  therapsids.  The  intermediate 
diapophysial length is also similar to Pantelosaurus, also correlating with the moderate length 
of  the  thoracial  costal  collum.  A  single  cervical  rib  appears  to  lack  its  anterior  process, 











extension  in  life. The outline of  the scapula resembles  the semilunar shaped ossified core of 
juvenile  Palaeohatteria  (Chapter  5),  at  least  in  the  dorsal  portion.  Extrapolating  the  adult 
condition,  the  scapula would not be  as high  and narrow  as  in  Sphenacodontidae.  Its dorsal 
edge does not appear  to  flare greatly, but  the anterior edge  is slightly concave near  the  tip. 
The  flange  posterior  to  the  supraglenoid  buttress  is  large,  with  a  small  foramen  on  the 
posterior exposure of the buttress. 
The  anterior  coracoid  is  large  and  convex  along  its  anterior  edge.  Right  below  the 




















Both  forelimbs  are  within  the  recovered  slab,  revealing  a  long‐limbed  form 
intermediate  between  early  haptodontiforms  and  sphenacodontids.  The  left  humerus 
measures 82 mm in length. Combined with the distal ‘epiphysis’ of the right humerus, which is 
preserved more extensive, its ossification is between stage II and III after Brinkman (1988, Fig. 
3).  The  entepicondylar  foramen  is  placed  distally,  which  is  unlike  any  Dimetrodon  of  any 
growth stage. 
The ulna (66 mm) and radius are best preserved on the right side. Since ossification of 
stage  I,  referring  to Brinkman  (1888,  Fig.  4), would  contradict  the  higher  stage  seen  in  the 
humerus,  as well  as  the well  ossified  central  carpus,  the  barely  raised  olecranon  seems  to 
reflect  an  adult  condition.  By  this  feature,  Cutleria  resembles  Pantelosaurus,  basal 
Anomodontia and basal Dinocephalia.  
Typical  for  sphenacodontians,  the  ulnare  is  elongated.  A  previously  unidentified 
element  (Lewis  &  Vaughn,  1965,  Fig.  11)  is  herein  labeled  as  the  left  ulnare  (Fig.  6.2), 





















from  the  Leonardian of  the Clear Fork Group, Arroyo Formation. According  to  Lucas  (2004), 
this  falls  into  the Late Artinskian, and  is not younger  than Earliest Kungurian. Relying on  the 
correlations by Lucas (2006), it might be even Middle Kungurian. 
Due  to  heavy  compaction  of  the  skull,  the  posterior  region  is  barely  evaluable. 
Moreover,  there  is some damage  from preparation with a grinding head, which was already 
included  in  the drawing by Laurin & Reisz  (1996, Fig. 1). These  traces  includefor example, a 
hole  in  the highest portion of  the  left maxilla,  the entire  longitudinal creasing of  the palate, 
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Matthew  (1908)  assumed  a  close  relationship of Tetraceratops  to Dimetrodon.    The 
early classifications mostly suggested a sphenacodontid classification, summarized by Romer & 
Price  (1940; see also Abel, 1919), who contrarily concluded a tentative position among basal 
‘pelycosaurs’.  Some  similarities  in  the  dentition of  these basal  forms  are now  known  to be 
functionally  triggered,  scattered  among  Eothyrididae  (Reisz  et  al.,  2009;  Chapter  7), 
Ophiacodontidae  (Brinkman &  Eberth,  1986;  Lucas,  2013),  and  the  enigmatic  Tetraceratops 
(Reisz, 1986). 
Laurin & Reisz (1990, 1996) were the first to re‐evaluate the morphology, with running 
a  cladistic  analysis.  They  concluded  that  Tetraceratops  is  the  oldest  and  basal‐most  known 
therapsid. This  is  remarkable  for  two  reasons:  (1)  the  classification  strongly depends on  the 
osteological  interpretation  of  the  crushed  skull.  (2) With  the  lacrimal  reaching  the  naris,  a 
shortened  lacrimal  would  no  longer  be  a  synapomorphy  of  Sphenacodontoidea.  The 
hypothesis that therapsids evolved from a haptodontine‐grade form (Kemp, 2006; Chapter 5) 
would  be  supported  by  this  interpretation,  making  therapsids  and  sphenacodontids 
convergent  in many details. However, Sidor & Hopson (1998) questioned the certainty of the 
therapsid status of Tetraceratops. 
Conrad  &  Sidor  (2001)  carried  out  a  new  cladistic  analysis,  concluding  a  basal 
sphenacodontian  (‘haptodontine’)  placement,  with  similar  osteological  identifications  as 
independently found by the current study. Their 189 characters have not yet been published. 




an  unresolved  basal  sphenacodontian  stage.  Kemp  (2006)  rejects  Tetraceratops  as  an 
informative part of the discussion about stem therapsids. 
Compared to the newly discovered Raranimus, Liu et al. (2009) plotted Tetraceratops 




the  authors  just  reiterated  the  pro‐therapsid  opinion  and  added  only  a  few  supporting 
characters,  but  did  not  redo  the  anatomical  documentation  of  the  fossil,  and  based  their 
interpretations  on  “personal  knowledge”  alone  (Amson &  Laurin,  2011,  p.  304).  Again,  no 
further ‘haptodontine’ OTU were included, hence the result is not surprising.  
For testing the alternate interpretation suggested by Conrad & Sidor (2001), a second 
analysis  was  done  by  Amson  &  Laurin  (2011),  also  resulting  in  a  therapsid  status  for 





12  and  73  yield  redundancies,  and  the  alternate  interpretation  required more  changes,  for 
example,  for  the  tabular  and  opisthoticum.  As  a  consequence,  no  disproof  of  the  results 
provided by Conrad & Sidor (2001) exists at all.  




It has been  suggested  that Tetraceratops  shares  some  similarity with  the diadectid Tseajaia  (D. Peters, 
pers.  comm.).  This  is  problematic  for  several  reasons:  (1)  The  compaction  pattern  of  the  Tetraceratops  skull 
indicated a narrow skull. Otherwise, a wide skull had to be embedded  in a strange way. Moreover,  it had to stay 
widely  intact  during  immense  compaction, which  is  untypical  for  its  sandy matrix.  (2)  The  pterygoid  transverse 
flange of Tetraceratops bears a strong dentition, even more pronounced  than  in most sphenacodontians.  (3) The 
basi‐parasphenoid is narrow and ventrally grooved, like in Sphenacodontidae. (4) A real diastema is correlated with 
the  reduction  of  precanines  in  Sphenacodontia,  unlike  Tseajaia.  (5)  The  postorbital  of  Tetraceratops  clearly 
indicates  a  synapsid  fenestration  of  the  temporal  region.  –  The  main  point  of  criticism  is  that  the  tests 
communicated by D. Peters did not use character lists and OTU lists capable of resolving a particular question. For 
example,  plotting  Tseajaia  in  the matrix  of  Liu  et  al.  (2009)  will  count  few  similarities  with  Tetraceratops  as 
synapomorphic, whereas the plesiomorphic features appear as autapomorphic in this pseudo‐clade for the lack of 















General osteology and ontogenetic status 
 
The  present  description  provides  additional  information  and  corrections  beyond 
previous research, especially the intensive assessment by Laurin & Reisz (1996) and Amson & 
Laurin (2011). The skull of Tetraceratops represents a predatory synapsid with noticeably large 
orbitae,  even  more  pronounced  than  in  the  resembling  basal  therapsids,  Cutleria  or 
Eohaptodus.  Its unique  shape  somewhat mixes  the appearance of Kenomagnathus, Cutleria, 
Hypselohaptodus, and Biarmosuchus. Assuming  that  the  skull ornamentation correlates with 














In overall  shape,  the  skull of Tetraceratops  is different  from any basal  tetrapod  (Fig. 
6.5). As  a  consequence,  it  is best  interpreted  as  a  specialist,  in which  certain  similarities  to 
other  synapsids may be  affected by  functional  aspects predominating  synapomorphies.  The 
overall robust skull architecture (Laurin & Reisz, 1990) opposes the descriptions below of the 




and  advanced  Edaphosauria,  this  condition  is  realized  by  a  shortened  facial  area  in 









homologous  to  them  (Laurin & Reisz, 1990). The preserved horns are  spongiose along  their 
dorsal facets, indicating a soft tissue continuation.  
Most of  the posterior  cranial osteology  is  subject  to  the above mentioned alternate 
osteological interpretations. For the therapsid affinity of Tetraceratops, the verification of the 
adductor shelf is crucial. The presence of such a broadened shelf in the anterodorsal bar of the 
squamosal and  the adjacent  corpus of  the postorbital  is  suggested by  Laurin & Reisz  (1990, 
1996)  and  Amson  &  Laurin  (2011).  All  remaining  therapsid  characters  are  barely  verified, 
seemingly  led  by  this  paradigm.  If  the  adductor  shelf  is  correctly  identified,  the  therapsid 
status of Tetraceratops would be almost doubtlessly certain, since the large temporal fenestra 
and its broadened, recessed rim is a clear synapomorphy of therapsids. Remarkably, this goes 
along  with  a  vertically  oriented  temporal  fenestra,  unlike  the  stretched  reconstruction  of 
Tetraceratops required  from this hypothesis. No  functional significance can be reconstructed 
for  the  autapomorphic,  but  fragmentarily  known  adductor  region  of  Tetraceratops.  The 
synapomorphic re‐organization of the definite therapsid adductory apparatus (Laurin & Reisz, 
1996;  citing  Kemp,  1982;  compare  also  to  6.5.3;  Kemp,  2007)  is  in  no  way  reflected  in 
Tetraceratops. Unfortunately, this has not been noticed before. Moreover, the  impact of the 
depicted  interpretation  is  strengthened  by  redundant  coding  (Amson  &  Laurin,  2011, 
characters 12 & 73).  




especially when  regarding  the widely  scattered  similarities  to  certain  other  synapsids.  The 
decisive  sphenacodontian  characters of Tetraceratops are  the  shape of  the  angular and  the 
postfrontal, along with a rejection of the interpretation of the squamosal after Laurin & Reisz 
(1990).   
The  interpretation  in  the  current  study  found  independently  similar  osteological 
charcters to Conrad & Sidor (2001). The enigmatic, bar‐like structure in the temporal region is 
then determined as the zygomatic arc (Fig. 6.5, 6.6), with respective re‐evaluations for most of 
the other elements  in  this  region. This  is mainly  supported by  the  compaction pattern. The 
skull roof  is twisted the same way as  in the right cheek, which moved dorsally. This matches 
the dislocation of  the  right quadrate  relative  to  the parasphenoid. Because of  the mode of 









quadratojugal  on  the  external  side  in  life.  This  is  likewise  disputed  herein:  (1)  The 
quadratojugal  is  questionable  in  previous  interpretations.  The  true  quadratojugal might  be 
identified in a structure that could have been disarticulated before the torsion (Fig. 5.6). (2) A 
strong rotation  is  indeed possible, since the jugal  is broken anyway (like seen  in the nasals of 
Cutleria  from  a  similar matrix  rock,  Fig.  6.3),  and  a  laterally  exposed  skull would  require  a 
torsion of only 90° during compaction to produce this situation. (3) However, a rotation of the 
zygomatic  arc  is  not  necessary,  as  the  orientation  of  the  posterior  jugal  fragment  is  not 
unambiguous. An untwisted arc matches  the ventrally  concave  condition  in basal  synapsids, 
instead of the convex arc in most therapsids. 





position of  the  jaw hinge.  (2) The pterygoid and epipterygoid were  too high,  since  the only 







Among  sphenacodontians,  the  premaxilla  is  strongly  built. Opposing  Laurin &  Reisz 
(1996),  the  robust  architecture  in  Tetraceratops  is  restricted  to  the  anterior  part, where  it 
contributes  to  the ornamentation. Medially,  the premaxillae are shallow and weak  (Fig. 6.4). 
Furthermore, the lateral ramus is delicate, which is not found in any sphenacodontian that is at 
least  as derived  as  Pantelosaurus,  except  in  the  specialist  Secodontosaurus  and  some basal 
dinocephalians. A deep root for the first tooth  is unsure at best,  if not  impossible. The dorsal 
ramus of the premaxilla is not elongated. 
The maxilla shows a moderate ventral convexity, which, despite the diastema, has no 
concavity  to  form  a  step  towards  the premaxilla.  Such pattern of  jaw  adaptation  is unique, 
neither matching the sphenacodontid, nor the therapsid version, although the dentition  (see 
below) widely  shares  the  reduction  and  differentiation  found  in  these  groups.  The  alveolar 
shelf  is not broader  than required by  the  tooth sockets. Disputing Laurin & Reisz  (1996),  the 
constricted condition at the canine level is not necessarily unaffected by compaction. There is 
a  medial  swelling  of  the  tooth‐bearing  shelf,  whereas  the  presence  of  a  real  buttress  is 
unknown. Dorsally,  the maxilla  is  shallow  in  its  anterior  part.  Tracing  its  suture  by  textural 
indications,  it exhibits a  tall  lobe  in  the posterior  region. This ascending process  is anteriorly 
bordered by a concave lacrimal suture, as found in some varanopids and caseasaurians, as well 
as  Hypselohaptodus  (Chapter  4)  and  some  basal  Dinocephalians  and  Anomodontians.  It 
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confirms  both  the  variable  character  situation  in  basal  sphenacodontians,  yielding  some 
potentially convergent characters, and the highly autapomorphic nature of Tetraceratops. 












the  narial  fenestra.  Herein,  it  is  reconstructed  higher  than  previously  thought,  based  on 
textural  arguments. A  long  lacrimal  is  entirely  separating  the maxillary  from  the prefrontal, 
therefore, the maxillary‐prefrontal contact should be used for coding only in taxa with reduced 
lacrimals.  These  would  be  all  definitive  Sphenacodontoidea,  sharing  the  nasal‐maxillary 
contact as a striking synapomorphy. The lack of this contact in Tetraceratops is discussed as a 
possible reversal by Amson & Laurin (2011). Such a reversal is very questionable, since it lacks 
any evolutionary explanation. As  seen  in  the nasal,  the  facial part of  the  skull  is  shortened, 
meaning that the geometrical constraints during this evolution would not derive a secondarily 
elongate  lacrimal  from  the  sphenacodontoid  condition.  Considering  the  long  lacrimal  of 
Tetraceratops,  three  scenarios  can  be  proposed:  (1)  Tetraceratops  is  excluded  from 
Sphenacodontoidea, or  (2) Sphenacodontoidea  in the original definition  is not monophyletic, 
or (3) is monophyletic, but developed a shortened lacrimal twice. 
Because of the uncertainties in the dorsal skull roof, the nasals cannot be traced in full 
contour. The  left nasal  is about as  long as  the prefrontal. The preserved width of  the naso‐
frontal surface  indicates that the skull was broader, with most of the dorsal plane tilted sub‐
parallel  to  the  left  cheek. A medial  ridge  in  the nasal pair  (Laurin & Reisz, 1996)  cannot be 
proven as being anatomical or resulting from crushing.  
As in many Sphenacomorpha, the prefrontal bears a pocket‐like excavation. Usually, it 
results  from  the  transversally  broad  orbital  rim, which  is  present  in  Tetraceratops,  and  the 
dorsal  roofing  of  the  anterior  upper  rim  of  the  orbita.  The  latter  is  not  preserved  in  the 
described skull, making it uncertain whether the pocket is homologous with other synapsids or 
results  from  the  prefrontal  protuberance.  This  bulb‐like  ornamentation  is  higher  than  the 
lateral exposure of the remainder of the prefrontal.   
Few  fragments  can be assigned  to  the  frontals with  certainty, but  tracing  cannot be 
done with  them. What  Laurin & Reisz  (1996,  Fig. 1 A; not Amson &  Laurin, 2011,  Fig. 2 A) 





Regarding  the  zygomatic  arc  interpretation  for  the  right  side,  the  jugal  posterior 
process seems strongly built. The preservation of the jugal in two broken and dislocated pieces 
is  not  impossible,  especially when  comparing  to  the  broken  nasal  complex  of  Cutleria  (see 
above). On the left side, Laurin & Reisz (1996) traced a narrow tip of the anterior jugal, which is 
indeed suggested by the presence of a pale band. This unusual and functionally questionable 
condition  is rejected  for the  following reasons. First, the right  jugal can be merged based on 
the  texture and outline, producing a broad anterior  ramus. The area below  the  left orbita  is 
eroded,  but  continuous  around  the  break,  which  Laurin  &  Reisz  (1996)  deemed  as  the 
maxillary  suture.  Moreover,  this  area  exposes  a  radial  texture,  definitely  fitting  the  jugal 
growth center, but not the maxillary. A pale shelf underneath the eroded plane envelops the 
posterior‐most marginal teeth. Thus, the area does not expose the original bone surface, but 
the  lingual side of the eroded  jugal overlaying the maxilla.  If the maxilla would be eroded,  it 
would exhibit tooth roots or alveolar bone. In fact, the jugal relic is raised above the maxillary 
surface. Tetraceratops  is  therefore scored to show an anteriorly broad  jugal. This  is  found  in 
most sphenacodontids and therapsids, but can be variable. The presence of this condition  in 





The  squamosal  is  long  in  its  ventral portion.  Subject  to  the  above discussion of  the 
zygomatic  arc,  the  posterior  shield‐like  expansion  of  the  squamosal  cannot  by  observed. 
Maybe, this  is due to poor preservation.  If anatomically absent,  it would support a therapsid 
affinity more than a varanopid condition.  





Palate, basicranial articulation, and palatoquadrate complex 
 
The palate  is strongly affected by compaction,  raising doubt on  the sutural patterns.  
Tetraceratops  retains  the plesiomorphic  condition of numerous palatal denticles, and  is not 
restricted  to certain  lines or clusters as  in  therapsids. Between  these denticles, much of  the 
embedding matrix rock is preserved, blurring certain sutures.  
The  description  of  the  vomers  given  by  Laurin  &  Reisz  (1996)  is  confirmed.  Its 
edentulous ventral surface  is  taken as a  true character, with  little doubt based on  the  teeth 
placed very posteriorly  in  the vomer of Biseridens  (Liu et al., 2010), a  remarkable exception 
among Sphenacodontoidea. The actual range of the choana is hidden, but the continuation of 
the palatal dentition  field  (further anterior  than  revealed  in  the aspect of Fig. 6.5) does not 


















































The  palatines  might  be  contoured  by  their  slight  dislocation.  As  in  the  anterior 





Reisz,  1996), which  also  raises  doubt  about  the  supposedly  small  quadrate.  The  transverse 




the  mandible  length  and  the  shape  of  the  quadrate,  the  posterior  pterygoid  seems 
incompletely reported. 
Two strongly correlating therapsid characters stated for Tetraceratops (Laurin & Reisz, 
1990, 1996)  require detailed commentary:  the closure of  the  interpterygoid vacuity and  the 
reconfigured basicranial articulation. The  first  is  considered  to be  indicated by an additional 
posteromedian flange in the pterygoid that contacts the basipterygoid process as in therapsids 
(Laurin & Reisz, 1996). In fact, these processes are reduced in therapsids because of the fusion 
of  the  basicranial  articulation.  Tetraceratops  shows  a  plesiomorphic  para‐basisphenoid 
complex with  joint  processes  (Fig.  6.5).  This  character  corresponds with  the  presence  of  a 
primarily open  interpterygoid vacuity. The  re‐examination of  the material clearly shows  that 
the conditions resemble sphenacodontids much more than any therapsid.  
The  low and shallow quadrate in therapsids and therefore shallow quadrate flange of 





the parasphenoid,  there  is a distinct bifid articulation, affected by  the  strong compaction. A 
fused but re‐opened vacuity such as that observed  in advanced Dinocephalia (see King, 1988, 
Fig. 3 ‐ 7) cannot be stated, even  less coded as being  identical to Tetraceratops. Even though 
the  blades might  be  offset  from  the  pterygoid  quadrate  ramus,  they  ascend  dorsally  and 
converge the same way as the quadrate flanges in all basal Sphenacodontia.  
The basicranial articulation itself is mentioned as present in Tetraceratops, contrasting 
all other  therapsids, where  the  joint  is  fused  (Laurin & Reisz, 1990, 1996). The authors also 
discuss that there may has been a limited amount of movement, whereas the exclusion of the 
epipterygoid  indicated  an  akinetic  condition.  This  is  disputed  on  the  basis  of  close 
observations. First,  the epipterygoid  is not well preserved  (see below). Second,  it cannot be 
verified that the basipterygoid processes connect with the pterygoid flanges that are supposed 
to  close  the  interpterygoid  vacuity.  In  fact,  the  basipterygoid  processes  are  strongly  built, 
contributing to a real joint. In therapsids, the processes are absent or reduced to sharp splints 
(Orlov, 1958, Pl. 28 A). Admittedly, this area shows an untypical morphology, but nothing leads 
to a definite therapsid  interpretation. There  is also diversity  in the position of the basicranial 
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articulation.  In  Tetraceratops,  it  is  rather  high  in  the  skull,  otherwise  observed  only  in 
Palaeohatteria and Dimetrodon, absolutely unlike therapsids. First applied by Reisz et al. (1992 
a),  the  basicranial  articulation  (or  stiff  contact)  relative  to  the  pterygoid  transverse  flange 
yields  information  previously  unregarded  in  Tetraceratops.  The  contact  is  positioned  far 
posteriorly  to  the  transverse  flange  in  all  known  basal  representatives  of  the  therapsid 
subclades,  as  well  as  in most  sphenacodontids.  In  the  crushed  skull  of  Tetraceratops  the 
longitudinal  shear  is  minimal,  indicating  the  plesiomorphic  condition  like  in  all  non‐
sphenacodontoid synapsids.  
Another striking feature of therapsids considered for Tetraceratops is the epipterygoid, 
interpreted  as  bearing  a  small  ventral  plate  that  did  not  contribute  to  the  basicranial 
articulation (Laurin & Reisz 1990, 1996). In fact, this condition is rarely known in therapsids, for 
example,  in  Gorgonopsia,  but  not  Suminia  (see  Amson &  Laurin,  2011,  character  76).  This 
character  is connected with various changes, altogether reflecting the basicranial articulation 
(see above).  In Tetraceratops,  the epipterygoid  is  incompletely  known. The exposure of  the 
basicranial articulation facet is hidden, if not in the destroyed area. Neither the shape nor the 
position  opposes  the  condition  found  in  basal  Sphenacomorpha.  The  comparison  to  the 




in which  the posterior margin of  the  cheek  is not overturned  like  in  therapsids.  The dorsal 
process of the quadrate  is stated to be smaller than  in other basal synapsids (Laurin & Reisz, 
1990, 1996). This cannot be discussed as a  therapsid synapomorphy  independently  from  the 
obvious autapomorphic nature of Tetraceratops. Furthermore, the size of the quadrate might 
interfere with size effects of proportional differences in the sphenacodontoid clades. A shrunk 
quadrate  is  a  synapomorphy  of  Therapsida,  not  fully  independent  from  the  temporal  skull 
enlargement and changes in the braincase and occiput. If reconstructing the skull, with regard 
to the multiple deformations, and considering that the quadrate is not completely exposed, a 




was  much  higher  than  preserved,  as  indirectly  shown  by  the  quadrate  process  of  the 
pterygoid.  As  in  the  latter,  the  quadrate  seems  to  reflect  the  same  shortening  as  in  the 







Laurin  &  Reisz  (1996)  describe  the  parasphenoid  accurately,  pointing  out  its  basal 
sphenacodontian  configuration.  The  trapezoidal  plate  is  somewhat  narrower  than  in 
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haptodontine‐grade  taxa,  but  lacks  the  deep  sulcus  of  sphenacodontids.  Identified  by  the 
position of  the carotid  foramina, both basipterygoid processes are preserved. The cultriform 
process  is hidden and obviously dorsal to the parasphenoid plate.  Its  identification  in the  left 
orbit (Laurin & Reisz, 1996) is uncertain and not as well‐traced. 
The  position  of  the  parasphenoid  (Fig.  6.5)  is  consistent  with  the  pterygoid  and 
epipterygoid,  whereas  the  supposed  basioccipital  and  further  elements  (Amson  &  Laurin, 
2011,  Fig.  2  A)  are  more  strongely  disarticulated.  The  separated  arrangement  of  the 
supraoccipital  and  the  opisthotic,  as  suggested  by  Laurin &  Reisz  (1996), would  require  an 
extraordinary disarticulation. 
Also,  Laurin & Reisz  (1996)  listed  some  therapsid  characters  in  the  occipital  region, 
such as a wide tabular, a narrow paroccipital process of the opisthotic, and a firm attachment 









In  contrast  to  the  evidence  for  a  strong  bite,  the mandible  is  slender.  Around  the 
rather posterior position of  the  coronoid,  the dorsal edge of  the mandible ascends, but  the 
surangular itself has an almost straight dorsal edge. This geometrical configuration is common 
among  Sphenacodontoidea, but  also  seen  in  Edaphosaurus,  thus not  specifically  resembling 
Titanophoneus (as suggested by Laurin & Reisz, 1996). 
Compared  to other basal sphenacodontians,  the dentary  is proportionally elongated. 






much deeper  than  in early  sphenacomorphs. But  there  is doubt whether a  reflected  lamina 
occurs here (Amson & Laurin, 2011). No obvious notch is preserved. Considering this character, 
Tetraceratops would  be  less  derived  than  Pantelosaurus.  Posterior  to  the  angular,  a  strong 
process  is  interpreted as another horn‐like protuberance by Laurin & Reisz  (1996). Both  the 
texture and general orientation exclude  it  from  the reflected  lamina  (Conrad & Sidor, 2001). 
Regarding  its surface striation,  it might be a surangular process as well. Particularly with this 
feature, there is resemblance to Pantelosaurus (Chapter 5).  
The  surangular  is  strengthened  in  its  posterior  portion.  A  hidden  bone  fragment 
underneath  the  right  jugal might be  seen as an additional  tooth, but  in  fact belongs  to  the 















tentatively  accepted.  Differentiated  from  an  earlier  coding  (Conrad  &  Sidor,  2001),  the 
articular is scored basing on Sidor (2003 a, character 53, using reduced conditions in Appendix 
6.1). The articular glenoid forms elongate, oblique troughs in Tetraceratops, whereas a screw‐








characters.  The  tooth  type  is  barely  observable,  since  no  tip  is  completely  preserved.  The 
curvature of the crown seems unspecialized, neither strongly bent like in sphenacodontids and 
many  therapsids,  nor  straight  like  in  Caseasauria  or  Pantelosaurus.  The  basal  sections  are 
mostly  round, but, because of  the compressed bases of a  few  teeth,  the shape  is uncertain. 
One maxillary stump appears to show a rectangular section  like  in sphenacodontids (Brink et 
al.,  2014  b)  or  advanced  ‘haptodontines’  (Chapter  5),  but  lacks  further  evidence  and  likely 
represents  the  alveolar  bone  instead,  considering  that  its  canine‐like  size would  otherwise 
collide with the neighboring tooth positions.  
Each  premaxilla  bears  three  teeth,  of  which  the  first  is  outstandingly  enlarged. 
Unfortunately, all  tips are missing, hampering  the  functional  interpretation as slender  fangs, 
stout  breakers,  or  even  rodent  incisors.  The  unequally  sized  premaxillary  row  is  a 
plesiomorphic  condition  of  all  synapsids,  eupelycosaurians,  or  at  least  the  unnamed  clade 
including  Ophiacodon  and  Sphenacodon.  In  basal  therapsids  including  Raranimus,  an 
incisiviform region of enlarged premaxillary teeth had evolved. 
The  presence  of  a  diastema  might  increase  the  perception  of  Tetraceratops  as  a 
sphenacodontoid,  although  it  has  been  doubted  to  be  homologous  (Laurin  &  Reisz,  1990, 
1996).  Since  a  diastema  has  recently  been  described  for  a  ‘haptodontine’  as  well 
(Kenomagnathus, see Chapter 4), the diversity of sphenacodontians appears more complicated 
due to various adaptations. The combinations of a present or absent diastema and a precanine 
step  are  known  in  every  mode  among  sphenacodontians.  In  Tetraceratops,  no  step‐like 
concavity is found in the maxillary. 
It can be verified  that a  small precanine  is preserved on each  side,  representing  the 
smallest marginal  tooth  in  Tetraceratops.  The  loss  of  precanines  has  been  considered  as  a 
therapsid affinity of Tetraceratops (Laurin & Reisz, 1990). In fact, the presence of a precanine 
tooth has been documented since Romer & Price (1940, Pl. 21).  
Tetraceratops  retains  the  double  caniniform  constellation  of  basal  amniotes.  The 















6.4 Phylogenetic analysis   
 





Fig. 5 B). Moreover, other  applied matrices  contain much  redundancy,  for  example, on  the 
interdependent  characters  of  the  femur  or  the  opisthotic  (commented  in  Appendix  6.1). 
Therefore, a new matrix was generated  for  the present  study, with 126 cranial, 27 axial, 16 
girdle, and 21 limb characters, making a total of 190 characters. These have already been used 
partly in Chapter 4. 
The  first  exhaustive matrix  to  resolve  sphenacodontids was provided by Reisz  et  al. 
(1992 a). This was modified by Laurin (1993), who applied this character list, which focused on 
sphenacodontids,  to  ‘haptodontines’.  Fröbisch  et  al.  (2011)  again  extended  this matrix  by 
adding more  characters  from Reisz et al.  (1992 a) and also  left out a number of  characters 
(Laurin,  1993,  char.  1,12,17,22‐24,26,36,40,43‐45,47,52,74,76,78,80,87‐91,94,105,118,120) 
without a clear explanation.  





2011);  (3)  the  general  and  newly  phrased  approach  by  Benson  (2012);  and  (4)  a  specific 
revision of all, including new characters (Appendix 6.1). 
  Although  not  completely  manageable,  the  rephrased  matrix  attempted  to  reduce 
redundancy.  Multistate  characters  were  reduced,  avoiding  decreased  weighting.  Specific 
questions were  incorporated, for example, a test of the  interpretation of Tetraceratops after 
Conrad & Sidor (2001). For the analysis, a wide number of taxa have been chosen, intended to 






6.4.2  Included taxa 
 
A great range of taxa was  investigated. Some  issues related to the evolution of basal 
sphenacodontians  were  only  poorly  regarded.  For  example,  Sphenacodontidae  are  not 
completely  restudied,  since  an  exhaustive  revision  is  currently performed by K. Brink  (pers. 
comm.). Furthermore, Secodontosaurus and advanced Edaphosauridae sometimes appeared in 
odd positions during  the  analysis, mainly because of  their particular autapomorphic nature. 
The following OTUs are included, with ‘haptodontines’ based on careful re‐examination:  
  Ianthodon,  as  described  by  Spindler  et  al.  (2015,  =  Chapter  2).  The  coded  line  is  a 
combination of all three specimens (see Chapter 4 for a discussion about conspecifity). 
  Ianthasaurus,  representing  edaphosaurids.  Along  with  personal  observations,  the 
revised  coding  is based on  the original descriptions of published material  (Reisz & Berman, 
1986; Modesto & Reisz, 1990; Sumida & Berman, 1993; Mazierski & Reisz, 2010). 
  Eohaptodus  is  coded as a  combination of newly  suggested  syntypes and other well‐
preserved  specimens, as determined  in Chapter 4.  In contrast,  the  similar genera Haptodus, 
Tenuacaptor  and  Kenomagnathus  are  removed  from  the  analysis,  as  fragmentary OTUs  are 
regarded only if they contribute to the radiation in question. 
  The  Döhlen  sphenacodontians,  as  revisited  in  Chapter  5:  Palaeohatteria  (Credner, 
1888; Currie, 1979) and Pantelosaurus (Huene, 1925; Laurin, 1994). During the re‐evaluation of 
Cutleria,  Laurin  (1994)  excluded  Palaeohatteria  from  his  former  basal  sphenacodontian 
analysis (Laurin 1993) because of the incomplete, juvenile ossification. Including the complete 
record  of  the  Döhlen  taxa,  a  totally  reviewed  coding  can  be  provided.  For  testing  their 
taxonomic status, several combinations were  run  in  this study  (6.4.5). For  the ordinary  tree, 
only Pantelosaurus was included. Further lines are also coded: Palaeohatteria as is, a synopsis 




Sphenacodontidae: Although not  the  focus of  this  study, a wider  context of OTUs  is 
chosen to offer comparisons for Cutleria. The best‐known basal representatives Sphenacodon 
ferox  (including  Elcabrosaurus)  and  S.  ferocior  are  scored  separately.  Detailed  cranial 
descriptions are offered by Eberth (1985) and Spielmann et al. (2010), completed by data from 













reveal  additional  data  that  are  tentatively  accepted  when  matching  the  sphenacodontid 





Finally,  the  confusingly  large  amount  of  specimens  and  species  of  Dimetrodon  is 
currently under  revision  (Brink et al., 2014 a). This genus  is well accepted, mainly based on 
dentition and  the presence of hyper‐elongate neural  spines. The  fairly complete D. milleri  is 
included  herein,  as  well  as  an  OTU  with  combined  traits  of  derived  members, mainly  D. 
limbatus and D. grandis. This is justified by the monophyletic condition determined by Brink & 
Reisz  (2014). The coding  is based on personal observations  in several collections and  further 
photographs, with additional citation from Romer & Price (1940) and Reisz (1986), along with 
Case (1907) and Brink & Reisz (2014, supplementary information).  
  Previous  analyses  dealing  with  pelycosaur‐grade  sphenacodontians  included  the 
Therapsida as a single, generalized OTU  (Reisz et al. 1992 a), or only by  few  representatives 
(Laurin, 1993; Fröbisch et al., 2011; Benson, 2012). The therapsid interrelationships have been 
debated  for  a  long  time.  However,  their  monophyletic  status  is  well‐accepted.  Since 
Tetraceratops  is  included  in  a  ‘pelycosaur’ matrix  for  the  first  time  in  this  study,  especially 
under  the  renewed  interpretation  (confirming  Conrad  &  Sidor,  2001),  it  is  needed  to 
differentiate therapsids into several OTUs. To avoid specific autapomorphies, this is restricted 
to generalized subclades, except for the genus Raranimus, which consists of a single specimen. 
The  often  used  Biarmosuchus  must  be  scored  including  its  complete  ontogenetic  series 
(Ivakhnenko,  2008),  since  B.  tener  is  suspected  of  having  been  scored  from  juveniles  in 
previous analyses. Nikkasaurids are excluded because of their poor knowledge and enigmatic 
status. Certain therapsid subgroups are coded based on basal members to determine possible 






represents  the  less derived  stage of  therapsids  in many ways.  The  synoptic  coding  includes 
Biarmosuchus  and  Eotitanosuchus,  Hipposaurus,  Lycaenodon  and  others  (Chudinov,  1960; 
Olson, 1962; Sigogneau‐Russell, 1989; Sidor, 2003 b; Sidor & Welman, 2003; Sidor et al., 2004; 
Sidor & Rubidge, 2006; Sidor & Smith, 2007; Ivakhnenko, 2008). 
Anteosauria:  These  less  derived  forms  represent  the  dinocephalian  clade.  The  best 







Anomodontia:  Their  initial  conditions  were  estimated  from  Biseridens, 
Anomocephalus,  Suminia  (only partly), Galechirus, Galepus, Patranomodon  (main  source  for 












coded  by  ‘?’.  Multistate  characters  were  treated  as  polymorphisms,  as  this  adjustment 
includes the possibility of uncertainties.  
The  analysis was  carried out with  the  software  PAUP*  4.0b10  (Swofford,  2001). No 
outgroup was defined, but the ingroup was set as monophyletic, which led to a resolved tree 
basis.  All  tests were  run with  branch &  bound  search.  Diagnostic  characters  are  preferred 
when being unequivocal and unambiguous.  
Resampling  for bias estimation was done via  jackknife values, with 100  replicates  in 
branch & bound mode,  retaining groups with more  than 50 %  frequency.  In order  to avoid 








The  resulting  ordinary  tree  (Fig.  6.7,  Table  6.1)  reflects  in many ways  the  previous 
phylogenetic  interpretations.  Most  surprisingly,  Cutleria  is  placed  in  an  even  more  basal 
position  than Pantelosaurus, although cutting edges  in  the  teeth of Cutleria clearly resemble 
higher taxa. Varying the  lacrimal  length  in Cutleria (character 39) does not affect any node  in 
this  tree  version.  A  detailed  commentary  on  the  taxa  positions  is  given  below  (6.4.6). 
Parameters:  TL  (tree  length)  =  426;  ci  (consistency  index)  =  0.7746  (0.7257 when  excluding 
parsimony uninformative characters); HI (homoplasy  index) = 0.5728 (0.2743 when excluding 
parsimony uninformative characters); RI  (retention  index) = 0.7193; RC  (rescaled consistency 
index) = 0.5572. Diagnostic combinations for this ordinary tree are listed in Table 6.1. 
  Remarkably,  the  Bremer  support  values  are  low,  which  could  not  be  handled  by 
changing  the  search mode  or  character  deletions.  In  fact,  the matrix  gaps  cause  this  poor 
robustness  (compare Fröbisch et al., 2011, Fig. 4 A, B). When running reduced taxa  lists, the 
node  including Cutleria, Pantelosaurus and higher OTUs becomes more  robust. The  same  is 
250 
 
true  for  Sphenacodontoidea,  Sphenacodontidae,  and  as usual, Therapsida.  In  the presented 
tree (Fig. 6.7), the Bremer values provide little relative information, meaning that the Cutleria‐




















inclusion  of Hypselohaptodus  and  Palaeohatteria. D:  same  as  for  C, with  reduced  dentition 







Appendix 6.1, char. 11‐14,17‐19,29,30,34,37,101,105,107),  the  frequency values are 100%  in 
all nodes of the basal paraphyly. Dimetrodon is monophyletic. Pantelosaurus is unresolved on 
the same level with Cutleria.  
  If  Hypselohaptodus  is  included,  the  previously  shown  topology  is  strengthened. 
Pantelosaurus  appears  more  basal  than  Cutleria,  Hypselohaptodus  nests  between 
Tetraceratops  and  Cutleria,  resulting  from  its  scattered  affinities  (Fig.  6.8  A).  With  the 
suggested  character  deletions,  the  topology  barely  changes.  In  the  strict  consensus,  a 
supposed  polytomy  groups  all members  of  the  assumed  radiation:  Pantelosaurus,  Cutleria, 
Tetraceratops, Hypselohaptodus, and Sphenacodontoidea (Fig. 6.8 B).  
  When including the OTUs Hypselohaptodus, Pantelosaurus and the extrapolated adult 
Palaeohatteria,  the  latter  is  more  basal  than  Pantelosaurus  (opposing  the  below  stated 
monophyly)  (Fig.  6.8  C).  Deleting  the  ‘soft’  dentition  characters,  Hypselohaptodus  forms  a 
clade with Cutleria, more basal than the restored Döhlen monophyly (Fig. 6.8 D).  
  To obtain a more exhaustive analysis (Spindler & Sander, in prep.; compare Chapter 4), 








Tab. 6.1: Diagnostic  conditions,  as  resulting  from  the  tree  configuration of  Figure 6.7. Note 



























































































6.4.5  Testing the Döhlen sphenacodontians 
 




stages.  Such  bias  can  be  seen  in  the  Garnett  synapsids  (Chapter  4)  or  the  anteosaurian 
“Stenocybus” (Kammerer, 2011; Liu, 2013).  
The  second  line codes Pantelosaurus as  is. The  third  line merges Pantelosaurus with 
Palaeohatteria.  Pantelosaurus  is  treated with  priority,  but  Palaeohatteria  shows  less  gaps. 
Hence,  the  stem‐ward  affinities  are  expected  to  remain  a  strong  factor.  In  a  fourth  line, 
Palaeohatteria  is  extrapolated  as  the  adult  condition,  using  characters  that  are most  likely 
affected by ontogeny. This reconstruction contains fewer plesiomorphies, but therefore larger 
gaps. 
  The  created  OTUs  have  been  tested  in  various  combinations  (Table  6.2),  without 
character  deletions.  Before  that,  the  presence  of  cutting  edges  in  one  specimen  of 
Palaeohatteria  (Chapter 5), which  is regarded by coding  ‘0&1’  in character 15  (Appendix 6.1, 
6.2), had to be tested. Both the juvenile and adult line for Palaeohatteria have been set ‘0’ or 
‘1’ respectively, running each test version. Various taxa combinations reveal that the condition 



















































































































Palaeohatteria juvenile  x  x        x  x    x 
Pantelosaurus  x    x          x  x 
Synopsis of both genera  
(hypothesis of generic identity)        x    x       
Palaeohatteria extrapolated  adult 












c)  This  equals  the  tree  at  the  outset  (Fig.  6.7). Obviously,  the  full  Döhlen  diversity 
supports  a more  derived  affinity  of  Cutleria,  where  Pantelosaurus  alone  competes  for  its 
position. 
d)  Assuming  that  the  Döhlen  forms  represent  a  single  genus  (Spindler,  2012),  the 
species are completed by one other. Running this hypothesis, the sphenacomorph base again 
loses resolution. Cutleria is more basal than the Döhlen OTU, also in the strict consensus. This 
version  combines  the  effects  already  observed  in  the  previous  tests.  The  artificial  synopsis 
does not provide an easy model for the true position of Palaeohatteria. 
e) For  the contrary assumption that Pantelosaurus  is a distinct genus, Palaeohatteria 
has  been  extrapolated  as  the  potential  adult  form.  Incontrast  to  the  latter  test,  it  is  not 
completed  with  Pantelosaurus,  but  reconstructed  from  juvenile  Palaeohatteria  only. 
Therefore, some characters likely biased by ontogeny have been set ‘unknown’. Changes from 
‘0&1’  to  ‘1’ due  to visible ontogenetic  trends concern  the  following: Character 21  (height of 
premaxillary  ventral  ramus),  63 &  65  (position of pineal  foramen & pineal  rim),  102 &  108 
(coronoid eminence & surangular convexity) and 169 (ischium expansion). When including this 
OTU  as  the  only  Döhlen  form,  the  basal  sphenacomorph  resolution  is  again  lost.  The 
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g)  Combining  ontogenetic  stages  including  the  extrapolated  adult  Palaeohatteria 
instead of a synopsis produces a Döhlen clade in the strict consensus. This monophyly is more 
basal  than  Cutleria.  Basal  Sphenacomorpha  remain  unresolved,  explainable  by  the  great 
impact of unknown apomorphies of real Palaeohatteria adults. 
h)  The  most  realistic  model  includes  the  Döhlen  forms  as  distinct  adult  genera, 
Pantelosaurus and the extrapolated Palaeohatteria. Cutleria is more basal than their clade, the 
Palaeohatteriidae.  Eohaptodus  is  resolved  as  the  basal‐most  sphenacodontian  with  a 
frequency of 55 %. The  impact of missing data on apomorphies  in Palaeohatteria  is obvious, 
but allows for a reliable hypothesis (Fig. 6.8 F). 
i) A  combination of  all  versions of Döhlen  sphenacodontians  results  in  a mix of  the 
expected  effects.  Palaeohatteria  juvenile  and  adult  form  a  clade  that  is more  basal  than 
















with  a  strong  affinity  to  therapsids,  mainly  caused  by  skull  proportions.  In  some  cases, 
Tetraceratops  +  Therapsida  appeared  more  basal  than  Garnett‐Haptodus‐group  + 
Sphenacodontidae 
  The  stem‐based  configuration of Haptodontiformes  results when  including  the basal 
OTUs Varanopidae, advanced Ophiacodontidae, Archaeothyris, and Caseasauria. This clade  is 
defined as including all synapsids closer to mammals than to Ophiacodontidae.  
  Sphenacomorpha  are  defined  as  the  node  including  Edaphosauridae  and 
Sphenacodontia  (Ivakhnenko, 2003;  Spindler  et  al.,  2015  = Chapter 2).  The distinction  from 
Haptodontiformes is justified by the positions of certain taxa outside Sphenacomorpha, which 
concerns at  least  Ianthodon after  three different matrices  (Benson, 2012; Chapter 4; current 
analysis). Sphenacodontia are defined as synapsids closer to mammals than to Edaphosaurus. 
The  exact  identification  of  the  basal‐most  sphenacodontian  is  still  pending,  considering  the 
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Garnett  radiation  (Chapter  4).  In  a  repetition  of  the  matrix  of  Benson  (2012),  Ianthodon 
appeared  sphenacodontian.  Eohaptodus  shows  certain  attraction  on  Ianthasaurus  in  the 
present  study.  Further  investigations  are  needed  to  clear  up  the  interrelationships  of  early 
Haptodontiformes. 
  In  preliminary  combinations,  the  inclusion  of  Palaeohatteria  occasionally  caused  a 
clade of Haptodus + Garnett  forms. Not only  is Palaeohatteria appearing basal among  stem 
sphenacodontians, but  it  also  strongly  influences  lower  tree portions by  its plesiomorphies. 
Here, the results from Chapter 5 are confirmed such that Palaeohatteria and Pantelosaurus are 
distinct, but  close  relatives. Since  their paraphyly  can be explained by ontogenetic bias,  the 









analyses  (including  the  sphenacodontid  position  of  Pantelosaurus,  discussed  in  Chapter  5). 
Thus, Pantelosaurus, Tetraceratops and Cutleria can be grouped with Sphenacodontoidea in a 
common  radiation.  The  changing  positions  of  the  genera  depend  on  particular  character 
wording,  coding of poorly preserved  features, and  taxa  combination. Therefore,  the general 
affinity of the mentioned OTUs is regarded by a newly established taxon, the Pantherapsida.  
Their  validity  is  strengthened by  the observation  that  this  radiation never  interferes 
with  the  radiation of basal haptodontiforms, which also  includes Haptodus  (Chapter 4). The 
paradigm of detecting radiation  fields  is suggested as a valuable principle  in phylotaxonomy. 
Pantherapsida  is  diagnosed  as  including  Sphenacodontidae,  Therapsida,  Tetraceratops, 
Palaohatteriidae, Cutleria and Hypselohaptodus. The weak  support of certain dichotomies  in 
the  stem  stage before  Sphenacodontoidea might point  to  a  case of  ancient  rapid  radiation 
(ARR,  compare  Chapter  4  for  general  aspects),  along  with  the  characteristic  competing 
character histories versus homoplasy. 
In  the current coding, Hypselohaptodus shows some affinity  to Cutleria.  In  tests  that 
included  several  poorly  known  OTUs,  Hypselohaptodus  is  sometimes  higher  than 
Tetraceratops. In Fig. 6.8 F, the potential range of this genus in the present analysis is marked. 
Tetraceratops is placed near therapsids in preliminary trees, mostly as the sister taxon 
to  Sphenacodontoidea.  In  some  cases,  it nested among basal  Sphenacodontidae, and  rarely 
more basally than Ianthodon due to its autapomorphic nature. When appearing as a potential 
stem therapsid, the position of Sphenacodontidae was uncertain, raising the question whether 
therapsids are node‐based or stem‐based,  in  the case of  rejecting Sphenacodontoidea sensu 
Reisz et al.  (1992 a). However,  in  the current analysis, Tetraceratops consistently appears as 
the sister taxon to Sphenacodontoidea. 












The  robustness  of  Therapsida  is  doubtless  in  any  text  version.  Statements  on  their 
inner  systematics  are  limited  in  the  condensed  status  of  the  given OTU. One  strong  signal 
supporting Kammerer et al.  (2013)  is  that Anomodontia and Dinocephalia appear  to  form a 
clade in most tests.  
Raranimus is a contemporary of certain therapsid subclades. It has been considered a 
stem  form,  representing  the  sister  to  the  node  that  includes  all  previously  known 
unquestionable  therapsids  (Liu  et  al.,  2009).  Raranimus  has  originally  been  described  as 
bearing two canines, by which ‘pelycosaurs’ and Tetraceratops are clearly distinct from higher 
synapsids.  Preliminary  coding  that  accepts  the  given  description  confirmed  the  sister‐group 
relationship  to  all  certain  therapsids  (confirming  Liu  et  al.,  2009; Amson &  Laurin,  2011)  in 
most  cases.  Applying  the  matrix  of  Benson  (2012),  Raranimus  clusters  with  Cutleria  and 
Pantelosaurus (not sphenacodontids) when deleting other therapsids. Testing the new matrix 
presented  here,  Raranimus  was  often  the  sister  taxon  to  gorgonopsians,  which  represent 
Theriodontia  (Eutheriodonta are not  included separately).  In case of grouping gorgonopsians 
and Raranimus, the double canines appeared as a reversal. Gorgonopsians and Raranimus are 
the only groups  initially  lacking bulbs or heels  in their marginal teeth. Both show all enlarged 
incisors, contrasting the multistate coding of other therapsids. At  last, both have a precanine 
step, shared only with some biarmosuchians.  
In  some  therapsids,  there  are  two  canines  each  side, which  is  a  result of  increased 
replacement  rates affecting  the same alveolus  (van den Heever, 1980; Chr. Kammerer, pers. 
comm.). This is mostly known from therocephalians (Trochosaurus, Boonstra, 1934, Fig., 9; see 
comment on character 38, Appendix 6.1). The same appearance  is seen  in Raranimus, hence 
there  is no certainty  to claim  the plesiomorphic  condition without  re‐studying  the holotypic 
skull. In order not to push the basal position of Raranimus, its coding was restricted to certain 
observations. For  the  final analysis,  the number of canines was set  ‘unknown’  in Raranimus. 






is  no  longer meaningful.  The  lack  of  heels  (Appendix  6.1:  character  14)  is  unambiguous,  but  equivocal.  Some 
characters that are unknown  in Raranimus would be reconstructed for  it (unequivocal, but ambiguous), such as a 
non‐multistate present preparietal (49), the articular dorsal process (122), and reduced cnemial crest (183). A true 





Raranimus would  be  autapomorphic  in  the  unambiguous  characters  of  its  choanal  posterior  range  and  lateral 




6.5  The early evolution of Sphenacodontoidea  
 
Considering  that  the  tree  shows no  fixed position  for Cutleria and Pantelosaurus, as 
examples, but limited alternatives, it seems useful to focus on detecting radiation events that 
connect  evolutionary  history  with  taxonomy  rather  than  concentrate  on  particular  tree 
positions  of  the  genera.  Similar  radiations  are  seen  in  early  Haptodontiformes  and Middle 
Permian  therapsids. The radiation of Pantherapsida  including Sphenacodontoidea dates back 
well  to  the  Pennsylvanian,  leaving  no  major  radiation  event  for  Early  Permian 
sphenacodontians. 
Since an evolutionary event like these radiations cannot be examined by parsimonious 
osteological  clustering  alone,  the most  integrative  geobiological model  presented  by  Kemp 
(2006, 2009) is to be discussed herein. It is largely true that ”the transition from the common 




The  transition  took  place  between  the  sphenacodontoidean  node  and  the  one 
including  Biarmosuchus  and  Eutheriodonta  (node‐based  perception  of  Therapsida).  Two 
questions arise from the discrepancy of the first appearance date and first occurrence date of 
the therapsid fossil record (Spindler, 2014 b = Chapter 3), that need to be differentiated more 
precisely  than previously done: First,  the question of  the  long‐term  stem  stage  includes  the 
almost unknown development of therapsids, considering their stem‐based definition required 
by cladistics. Second,  the Middle Permian explosive  radiation produced  the major  subclades 
dominating Late Permian macrofaunas. Thus, opposing Kemp (2006: „origin of therapsids and 
their  subsequent diversification“, p. 1238),  the  contextualization of  therapsid origins  should 
not focus on Middle Permian environment. 
Kemp  (2007)  is  confirmed  in  that  simplified  cladistics  cannot adequately  reconstruct 
qualitative transitions. Although a cladistic hypothesis is required, homology can be delusive in 
ARR, as Kemp (2009) illustrates by convergent evolution in gorgonopsian and eutheriodontian 
jaw  functionality  or  the  postorbital  elongation  in  therocephalians  and  anomodontians.  The 
same effect might be  true  for early pantherapsids,  lacking unambiguous  character histories. 
For example,  the missing olecranon process  in Cutleria and Pantelosaurus  resembles certain 
therapsids.  With  the  missing  precanine  step,  Cutleria  interrupts  the  trend  connecting 
Pantelosaurus and Sphenacodon. The mosaic‐like distribution of synapomorphies  indicates an 







6.5.1  Suggested stem therapsids 
 
The absence of stem therapsids from the fossil record has long been a major aspect of 
synapsid  research  (summarized  e.g.  by  Laurin &  Reisz,  1996;  Kemp,  2006).  Aside  from  the 
temporarily stated caseid origin of anomodontians and dinocephalians  (Olson, 1962) and the 
separation  of  “Eotherapsida”  from  “Eutherapsida”  (~  Eutheriodontia)  by  Ivakhnenko  (2003, 
2008),  the monophyletic  status  of  known  therapsids  is  consistently  accepted.  Their  sudden 
occurrence  in  the Middle Permian  led  to  the expectation of stem  therapsids not much older 
than  this. Forms  like Knoxosaurus, Eosyodon, and other  suggested primitive  therapsids  from 
the Kungurian San Angelo Formation (Olson, 1962, 1974) have later been re‐evaluated as being 
caseid  and  sphenacodontid  remains  (Sidor  &  Hopson,  1995).  Eosyodon  is  a  definite 
sphenacodontid  (Kammerer, 2011; supported by Appendix 6.1, char. 156,175). The supposed 
gorgonopsian Watongia  (Olson,  1974)  has  been  recognized  as  a  varanopid  (Reisz &  Laurin, 
2004). Altogether,  the North American  assemblages  did  not  yield  information  on  therapsid 
origins (Kemp, 2006). 
Following  Romer &  Price  (1940),  the  assumption  of  a  single  stem  sphenacodontian 
genus  “Haptodus”  (Paton,  1974;  Currie,  1977,  1979)  was  the  leading  paradigm  until  the 
revalidation of the Döhlen sphenacodontians (Laurin, 1993). This paradigm is again adopted by 
Kemp  (2006),  with  some  taxonomic  confusion.  First,  the  supposed  unnamed  ‘pelycosaur‐
grade’ node including Sphenacodontidae and Therapsida (known since Reisz, 1980) has in fact 
been named as Sphenacodontoidea by Reisz et al. (1992 a). Moreover, Kemp (2006) uses the 
term  “sphenacodontid‐grade“  to  describe  Sphenacodontia  (including  Haptodus),  or 
“Sphenacodontidae“  as  defined  by  Romer  &  Price  (1940;  Reisz,  1986),  whereas 
“Sphenacodontidae sensu stricto” reflects the modern term of Sphenacodontidae after (Reisz 
et al., 1992 a). Treating Tetraceratops as a „basal sphenacodontid pelycosaur“ is a translation 
of  Conrad &  Sidor  (2001) with  the  taxonomy  of  Romer &  Price  (1940).  Although  aware  of 
Laurin  (1993;  cited  in Kemp, 2005), Kemp  (2006) does not differentiate  the  lumped  taxa of 
“Haptodus”. However, when  applying  the  long  fuse  concept  discussed  below,  Kemp  (2006) 
designates  Palaeohatteria  as  a  “basal  sphenacodontid‐therapsid  Haptodus  longicaudatus“. 




In  an  alternative  hypothesis,  therapsids  are  considered  to  be  morphologically 
recognizable  even  before  their  Middle  Permian  explosive  radiation.  There  are  only  two 
specimens supporting this  idea. One  is Tetraceratops, which  is not a therapsid after rejecting 
the list of synapomorphies stated in previous descriptions (Laurin & Reisz, 1990, 1996; Amson 
& Laurin, 2011), as determined  in  the above description. The second one  is  the sequence of 
three  vertebrae  from  the Pennsylvanian  Florence  locality  (Spindler, 2014  a, b  = Chapter 3). 
There  is of course a great  lack of data  to  test  this hypothetical determination  (see 5.6.4  for 





A  last  set  of  evidence  comes  from  the  Chinese  Dashankou  fauna  (Qingtoushan 
Formation, Roadian) which, for example, Li et al.  (1996) expected to close the morphological 
gap  between  basal  synapsids  and  therapsids.  With  the  discovery  of  Raranimus,  a  stem 
therapsid co‐occuring with representatives of established therapsid subclades became known 
(Liu et al., 2009). By recoding its canine number as ‘unknown’ in the above analysis, Raranimus 
is  no  longer  a  stem  form.  Nonetheless,  the  very  basal  appearance  of  its  contemporaries 
Biseridens and Sinophoneus also  indicate that the radiation of therapsid subclades took place 
not that much earlier (see 6.5.4). 
Altogether,  no  reliable  evidence  for  stem  therapsids  exists.  Reconstructing  the 
hypothetical  ancestral  therapsid,  Kemp  (2006)  could  only  refer  to  the  Middle  Permian 
radiation or its supposed biarmosuchian sister taxon, but not a stem therapsid representing an 
adequate  ‘missing  link’.  His morphological  reconstruction  and  the  integrative  evolutionary 
model support one another, making the reasoning somewhat circular. However, Biarmosuchus 
is  indeed  the  best model  for  ancestral  therapsids  for  now,  but  ontongenetic  effects  in  the 
known  specimens  need  to  be  considered.  Juvenile  forms  sometimes  sustain  plesiomorphic 
features even  in highly derived  taxa, without any  indication as  to  the  tree height where  the 
synapomorphy appeared  in adults. For example, the ventrally expanded temporal fenestra of 
the  ancestral  therapsid  (Kemp,  2009)  is  apparently  a  juvenile  feature  of  forms  resembling 
Eotitanosuchus  (Ivakhnenko,  2008).  The  latter  is  indeed  a  good  comparison  for 
Sphenacodontidae  with  regard  to  the  parallelism  hypothesis,  illustrating  the  proportional 





6.5.2 Alternative phylogenetic settings for the therapsid origin 
 







The  requirement  for  Carboniferous  therapsids  is  qualified  by models  not  based  on 
parsimonious trees. If there is a justified hypothesis of convergence, Sphenacodontoidea in the 
original definition (Reisz et al., 1992 a) becomes polyphyletic due to parallelism, as discussed in 
Chapter  5.  Parallelism  would  be  invisible  for  cladistics,  since  parsimony  trees  base  on  a 
minimum of  evolutionary  trends. Although  trends  are  real  in  terms of  evolutionary  success 






versus  “unexpected differences”.  In  Sphenacodontoidea,  such unexpected differences  could 
be  the  different  combinations  of  precanine  dentition,  precanine  step  (re‐phrased)  and 
diastemata.  Precanine  dentition  is  indeed  more  plesiomorphic  in  the  sphenacodontid 
Neosaurus (Falconnet, 2015; and tested by the present matrix), opposing the more commonly 
used  comparisonwith  the  more  derived  Dimetrodon.  Moreover,  the  pointed  tip  of  the 
shortened  lacrimal  in  sphenacodontids  differs  greatly  from  the  rectangular  lacrimal  in 
therapsids. This sheds  light on the position of Tetraceratops,  in which  the  long  lacrimal does 
not exclude  it  from Sphenacodontoidea,  if  the  short condition evolved  independently  in  the 
two  subclades.  Also,  the  small  septomaxillary  foramen  could  be  a  delusive  synapomorphy, 
since  it  forms  via  different  ways  of  septomaxillary  expansion  in  the  two  clades  of 
Sphenacodontoidea.  
The  second  test  for  parallelism  after  Kemp  (1982)  considers  the  absence  of  other 
associated  synapomorphies.  This  is  to  be  examined  critically,  as  functional  analogies  could 
cause a very high degree of parallelism, especially when based on  the same  trends and pre‐
adaptions  shared  by  the  last  common  ancestor.  In  theory,  parallelism  in  closely  related 
lineages  is expected to delude synapomorphies of high similarity. Sphenacodontids and basal 
therapsids might be affected by  the  trend of  increased body size, causing direct  response  in 
the skeleton statics, as well as indirect modifications resulting from the prey spectrum, such as 
tooth formula reduction, skull robustness, or limb length. 
The  third positive  test  for parallelism  is a  low number of  synapomorphies. Although 
there are several in Sphenacodontoidea, they are functionally related (see 6.5.3).  
In total, the occurrence of substantial parallelism in the Sphenacodontoidea is at least 
likely,  and  therefore  needs  qualification  from  non‐cladistic  explanations.  First,  it  has  to  be 
shown  that  the  sphenacodontid‐therapsid  dichotomy  is  the  actual  node  to  be  tested  for 
parallelism. Kemp (2006, Table 1) numerates the synapomorphies of higher taxa after Sidor & 
Hopson  (1998). Some of the sphenacodontoid characters have already been discussed  in the 
first  test  for  parallelism,  mentioned  above.  The  more  characters  test  positively  for 
“unexpected differences”, the more important the second and third test become. The number 
of synapomorphies decreases even moreso, if apomorphic conditions can be shown to appear 
independently  in several clades, revealing  functional aspects. For example,  tooth serration  is 
known  in all  subgroups of Eupelycosauria, among which varanopids,  in particular,  illuminate 
the  functional nature of  this character. According  to Brink & Reisz  (2014),  serration  is not a 
sphenacodontoid synapomorphy. Another example is the apomorphic number of three sacrals, 
also highly convergent in basal synapsids (LeBlanc & Reisz, 2014).  
Although no  character  is  free  from  functional  aspects,  the principle of parsimony  is 
positively reflected by real evolutionary trends. Therefore, the  increased number of sacrals  is 
counted as a true synapomorphy, as is the reflected lamina in the angular. However, opposing 
Sidor &  Hopson  (1998),  both  are  not  sphenacodontoid  synapomorphies,  as  they  definitely 
appear  in  Palaohatteria  and  Pantelosaurus  (Chapter  5),  demonstrating  a  much  more 
complicated situation for evaluating all character histories.  
The  supposed  low  number  of  sphenacodontid  and  sphenacodontoidean 
synapomorphies (Kemp, 2006)  is debatable by the fact that Sidor & Hopson (1998) created a 




(2002)  for  using  only  limited  characters.  The  supposed weak  support  of  the monophyly  of 
classic Sphenacodontidae is in fact less problematic, especially since genera like Sphenacodon, 
Ctenospondylus and Dimetrodon are almost  identical  in many aspects. After Vaughn  (1969), 
their  skulls  are practically  indistinguishable. Detailed differences  in  these  genera  are  known 




is  doubtlessly  proven  (Kemp,  2006).  Parallelism,  as  suggested  only  by  Olson  (1962)  and 
Ivakhnenko  (2002,  2003,  2008),  tests  negatively  because  of  the  outstanding  number  of 
synapomorphies. Detailed deviations  can be  traced back  to a  common origin  (Kemp, 2009). 
However, the quantitative counting of synapomorphies conflicts with the model of correlated 
progression (see 6.5.3). The pure strength of the therapsid list of synapomorphies is indeed a 
decisive  argument,  whereas  characters  are  innumerable  after  the  theory  of  correlated 
progression. 
In conclusion, the node of Sphenacodontoidea shows  indication both  for validity and 
parallelism.  Yet  to  accept  or  to  reject  the  validity  of  Sphenacodontoidea,  the  evolutionary 
scenarios  after  Kemp  (2006;  see  Fig.  6.9)  are  to  be  discussed.  Positive  evidence  for  non‐
parsimonious  parallelism  would  need  to  match  the  constraint  that  a  non‐hypothetical 










possibly  paraphyletic  Sphenacodontidae  (or  Sphenacodontia?)  as  initial  argument.  This  has 
already  been  rejected  above.  Further  refutation  is  offered  by  Kemp  (2006)  himself.  The 





late  origin  of  therapsids,  since  it  is  morphologically  close  enough  to  all  other  definite 
therapsids  to be part of  the  radiation of  therapsid  lineages.  If Raranimus was a  transitional 




Considering  that drift  stabilizes  trends,  such as  in  rows of Cope’s  rule or  lineages of 


















intermediate  transitional  forms, which  replaced  the paraphyletic  ‘pelycosaur’  lineage due  to 
environmental triggers in the Middle Permian. 
The  advantage  of  this  model  is  that  it  reflects  the  possibility  of  parallelism  in 
sphenacodontoids. As  already  stated, weak  resolution of particular dichotomies  around  the 
sphenacodontoid node might reflect a case of ARR.  
Kemp (2006, p. 1234) states an „origin of the hypothetical ancestral therapsid from a 
sphenacodontid‐grade  pelycosaur“.  Since  he  did  not  differenciate  stem  sphenacodontians, 




as discussed  in Chapter  5, but only  as  a  tentatively  suggested  initial  stage of  the  therapsid 
lineage, not a transitional  form. Tetraceratops  is also a possible stem therapsid, although  far 
too  autapomorphic  to  represent  transitional  stages.  Cutleria  has  a  sphenacodontid 
appearance,  but  supports  the  mosaic‐like  scattering  of  apomorphies  around  the 
sphenacodontoid node. Although being a potential  representative of ancestral  therapsids as 
well,  Cutleria  is  not  transitional,  considering  its  temporal  region,  precanine  dentition,  and 
pectoral girdle. 
The scope of the model was to explain why therapsids are missing in the Early Permian 
fossil  record. Kemp  (2006)  stated  that  the  recognizable  therapsid morphology evolved  later, 
whereas the phylogenetic  lineage  is much older.  In conclusion, he considers  it not missing  in 
the  fossil  record,  but  hidden  from  cladistics  (Fig.  6.9  B).  Therefore,  Kemp  (2006)  dates  the 
morphological  transition, which  he  strongly  correlates with  climate  changes,  as  the Middle 
Permian.  This,  however,  places  the  therapsid  origin  and  the  Middle  Permian  radiation 
together. It is justified to consider the paraphyletic ‘pelycosaurs’ as an evolutionary entity, but 
using  this  to  distinguish  an  early  phylogenetic  and  late morphological  origin  of  therapsids 
makes this model not much different from the short fuse model. 




nothing  but  alternative  initial  stages,  let  alone  the  allochthonous  and  autapomorphic 
Tetraceratops.  The  long  fuse  model  requires  non‐hypothetical  transitional  therapsids, 
incrementally  developing  the  full  morphology  available  for  the  Middle  Permian  therapsid 
differentiation. 
The diversity  curves provided by Brocklehurst et al.  (2013)  indicate a  representative 
completeness  of  the  early  synapsid  fossil  record,  along  with  the  overall  Cisuralian  faunal 










As  shown above,  the ghost  radiation hypothesis  is  the only  scenario  to  separate  the 
two  items of  the „origin of  therapsids and  their  subsequent diversification“  (Kemp, 2006, p. 
1238). The argument of a sufficiently complete fossil record including diverse facies is rejected. 
Independently, the evolution mode requires long‐term processes (Fig. 6.9 C).  
Further  evidence  to  accept  the  ghost  lineage  between  the  Pennsylvanian  origin  (or 




took  place  in  the  Pennsylvanian.  The  Early  Permian  Sphenacodontidae  endure  throughout 
most  of  the  Cisuralian  without  substantial modification.  Increasing  diversity  and  character 
modification  is  seen  in  ‘haptodontine’  taxa  like  Cutleria,  Pantelosaurus  and  Palaeohatteria. 
Unfortunately, their remarkable rareness prevents detailed characterization of their evolution, 
but this may actually be an indication of ecological bias separating the therapsid lineage from 
the  sphenacodontid  one.  In  any  case,  a wide  spectrum  of  non‐therapsid  sphenacodontians 
evolved well before  the Permian  (Chapter 4). Whether  initial  stages of basal  therapsids  are 
reported by ‘haptodontine’ findings or not (parallelism regarded in Fig. 6.9 D), the evidence is 
absent  to  very  rare,  producing  one  of  the  most  remarkable  ghost  lineages  in  vertebrate 
evolution.   
Regarding  the  slow  and  incremental  development  of  therapsid  morphology,  the 
distinction  from  the  pelycosaur‐grade  condition  is  outstandingly  well  supported.  Although 




If  Sphenacodontidae  sensu  Reisz  et  al.  (1992  a)  were  paraphyletic,  giving  rise  to 
therapsids,  this would  require  smaller  sphenacodontids of Pennsylvanian age nesting as  the 
sister  group  to  classic  sphenacodontids  and  therapsids.  Such material  is  known  (Sumida & 
Berman, 1993; unpublished material  form  the Ada Formation, OMNH), but not coded  in  the 
current analysis for a lack of sufficient data to contribute to the parallelism hypothesis. Since a 




appearance at  the very base of Sphenacodontoidea,  competing with  the  ‘haptodontine’‐like 




6.5.3  Evolutionary pattern of the pelycosaur-therapsid transition 
 




of metabolic  activity,  including  the  partial  erection  of  stance  and  increased  jaw mechanics, 
higher  aerobic  activity,  double  blood  circulation,  more  precise  chemo‐regulation,  brain 
functions, and maternal care. There  is  little commentary needed. Many physiological aspects 
yield a  large  component of  reconstruction, with  restricted analogous  comparisons  to extant 
synapsids. 
For example, chemo‐regulation  is  in no way understood  for basal sphenacodontians.  
Solely based  on  the  assumption  that  the  septomaxillary  foramen hosts  the  egress of  a  salt 
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mycterosaurine  Heleosaurus  (Botha‐Brink  & Modesto,  2007,  2009)  raises  doubt  that  such 
behavior  is  restricted  to  homoiotherm  groups.  Implied  by  the  ecological  distribution  of 
Pennsylvanian  synapsids  versus  diapsids, with  synapsids  being more  diverse  and  disparate, 
particularly in drier environments (Kissel & Reisz, 2004), it can be suggested that K‐selection in 
synapsids probably contributed to the therapsid transition. However, parental provision is also 
suggested  for  a  Cretaceous  choristoderan  diapsid  (Lü  et  al.,  2014).  In  any  case,  derived 




The concept of correlated progression 
 
Kemp  (2007)  introduced  the  correlated  progression  model  for  several  cases  of 
qualitative  transitions  to major new  taxa. With  this model, all morphologically advantageous 
traits are considered  to start approximately at  the same  time and evolve simultaneously via 
incremental changes. The exact sequence of improvements is unresolved. No key innovations 
are  said  to exist  in  this model, explained by multidimensional  selection. After Kemp  (2007), 
integration is the leading principle, more than modularity. This means, that interdependencies 




         
 
Fig. 6.10: Morphological transition from basal synapsids to basal therapsids. A: skeleton of an 
ophiacodontid,  the  sister  group  of  Haptodontiformes, modified  from  Archaeothyris  (Reisz, 
1972, Fig. 2) and Varanosaurus (Romer & Price, 1940, Fig. 42). B: Ianthodon, the sister taxon to 
Sphenacomorpha.  C:  Ianthasaurus,  representing  the  Edaphosauridae  as  the  sister  taxon  to 
Sphenacodontia.  D:  Eohaptodus.  E:  Pantelosaurus.  F:  Hypselohaptodus,  hypothetical 
restoration  on  base  of  a  single maxilla.  G:  Sphenacodon, modified  from  Eberth  (1985).  H: 
Biarmosuchus,  completed  skeleton  reconstruction  from  several  exhibitions.  I:  skull  of 
Biarmosuchus  /  Eotitanosuchus  (modified  from  Ivakhnenko,  2008,  Fig.  22,  58  c,  64).  J: 
Raranimus,  hypothetical  skull  based  on  the  isolated  snout  portion  (Liu  et  al.,  2009)  K:  the 
gorgonopsian  Cyonosaurus  (modified  from  Gebauer,  2007,  Fig.  31).  L:  the  dinocephalian 















Correlated  progression  is  accepted  herein,  with major  limitations.  First,  the model 
predicts an exhaustive  interaction of modifications such that „each [structure and process]  is 
both  dependent  on  and  necessary  for  the  functioning  of  all  the  others  in  a  well‐adapted 
phenotype“ (Kemp, 2007, p. 1668). However, this concept is too strict. Disturbance of such an 
equilibrium can indeed trigger adaptation. The metaphor of a „line of people walking forwards 




under  limited  mutual  constraints  includes  the  diverse  combinations  observed  in  nature, 
making evolution unpredictable. There  is some degree of  freedom under which modules are 
conserved.  As  a  result,  all  characters  show  function,  although  not  all  are  adaptations.  For 
example, mammals accumulated an  immense degree of derived morphology and physiology, 
but  retained  oviparity  throughout  their  evolution. Here,  the  strategy  of  hatch  or  birth  is  a 




The advantage of  the correlated progression model  is  that  it  retains  integration and 






characters.  Even  a  parsimonious  tree  would  no  longer  be  a  hypothesis  providing  reliable 
statistic  values.  The  current  coding  included  apomorphies  that  are  related,  although  not 
equally  scattered  among  OTUs.  Others  seem  almost  redundant,  but  are  geometrically 
independent.  Nonetheless,  synapomorphies  are  real.  Proper  diagnoses  do  refer  to  distinct 
characters. But as  their numeric counting  is  rejected due  to  functional  interdependencies,  it 
has to be questioned that a parsimonious tree can reflect a parsimonious evolutionary history 
at all. 
To  apply  correlated  progression  to  cladistic  interpretations,  a  general,  hierarchical 
differentiation  is  recommended:  (1) The development of  complex  innovations  is affected by 
simultaneous,  incremental  progress.  (2)  In  contrast,  single  apomorphies  appear  as  either 
gradual  (even metrical),  or  punctual  steps.  These  steps within  the  superior  progression  are 
realistically  ranked  by  cladistics.  Phrasing  the  distinction  of  the  particular  conditions  for  a 
character  (Appendix 6.1)  refers  to  an observable  level  that has or has not been  crossed by 
incremental  changing.  The  relative  rates  and  irregularities of  certain  character histories  are 
unknown,  and,  as  mentioned  above,  their  redundancy  and  innumerability  cannot  be 
eliminated.  Synapomorphy  statistics  and  correlated  progression  are  approaches  that 
reciprocally qualify each other. However,  the  search  for  the most parsimonious  tree  reveals 
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informative  hypotheses  to  identify  either  ARR  or  well  supported  dichotomies  of  trend‐
dominated evolution. 
 




stance  (after  Kemp,  2005).  Matching  the  correlated  progression  model,  there  are  many 
continuous  trends  in  character  changes  ranging  from  basal  Sphenacomorpha  to 
Sphenacodontoidea, such as  in  the angular  flange or  the neural spine height. Understanding 
trends is a solution to rank functionality in a phylogenetic way. 
As discussed above,  the evolutionary  steps  show a high degree of  interdependency. 
These  interdependencies  are  is  now  differentiated  into  hierarchies,  all  dialectical  between 
integration  and  modularity:  (1)  functional  complexes,  for  example,  feeding,  ventilation, 
locomotion, hearing, olfaction, vision, neuro‐activity, statics, and histology (after Kemp, 2006); 
(2)  the  morphological  complexes  required  by  each,  for  example  feeding  relates  to  the 










6.5.4 Olson’s gap and the Permian radiation of therapsid subclades 
 
Perception of Olson’s gap 
 
The  key  reference  for  the  phenomenon  of  “Olson’s  gap”  is  Lucas  (2004;  Lucas  & 
Heckert,  2001),  describing  a  global  hiatus  in  Middle  Permian  stratigraphy  and  therefore 
terrestrial  assemblages.  Regarding  either  therapsid  origins  or  general  stratigraphy,  the 
previous  literature on this  issue  is compiled  in Kemp (1982), Reisz & Laurin  (2001, 2002) and 
Amson & Laurin  (2011). First, Olson’s gap  is a stratigraphical  term, which  is also disputed as 
such  (Reisz &  Laurin,  2001,  2002;  Lucas,  2002).  The  latest  review  strongly  disagrees with  a 
stratigraphical hiatus (Benton, 2012).  












Appendix  6.1.  The  estimated  proximity  of  characters  expresses  the  functional 








‘pelycosaur’‐assemblages  from  therapsid  assemblages.  Therefore,  a  closure  of  the  gap was 
expected to clear up the therapsid origin. As shown above, this transition in fact refers to long‐
term  processes.  Nonetheless,  the  Middle  Permian  synapsid  faunas  of  North  America  and 
Europe remain hypothetical. Recent discoveries shed  light on their evolution  in other regions 
(see below). 
Some  ghost  lineages  in  the  terrestrial  vertebrate  record  might  be  present  (see 
compilation by Sumida, 1997, Fig. 1). Ongoing  sampling has  closed  the Pennsylvanian ghost 
lineage of basal parareptiles  (Modesto et al., 2015; compare  to Reisz & Laurin, 2001, Fig. 1). 
Diadectids and captorhinids are no longer affected by major gaps (Reisz & Fröbisch, 2014, Fig. 
4).  The  only  disproportionally  long  gap  exists  between  Pennsylvanian  sphenacodontids  and 
therapsids, even when including Tetraceratops. Thus, the stratigraphical Olson’s gap is not the 
main issue for therapsid early evolution. 
Since  the  closure  of  the  stratigraphical  gap  could  not  close  the morphological  and 
phylogenetic one, now uneven paleo‐biogeographical sampling (Sidor et al., 2014) and habitat‐








to  be  noted  include:  Liu  et  al.  (2009:  Raranimus  +  (Dinocephalia  +  (Anomodontia  + 
Biarmosuchia  +  Gorgonopsia)));  and  Amson  &  Laurin  (2011:  additionally  grouping 
Anomodontia + (Biarmosuchia + Gorgonopsia)). A new hypothesis found older systmatics to be 
confirmed: Kammerer et  al.  (2013:  (Anomodontia  + Dinocephalia) +  (biarmosuchian  stage  – 
(Gorgonopsia + (Therocephalia + Cynodontia)))). Analyses which include a condensed diversity 
are  barely  informative  for  this  question  (Benson,  2012;  current  study).  Aside  from  few 
enigmatic  therapsids,  such  as  the  seemingly  juvenile  Niaftasuchus  and  Nikkasaurus,  the 
assignment of certain genera to one of the stated subclades is surprisingly uncontroversial. 




simultaneously  into  the  several  constituent groups“  (Kemp, 2006, p. 1234). For Eutheria, an 
ARR  is debated by Springer et al. (2003; designated as “explosive model”), supporting a  long‐
fuse model. However,  competing  trees  in basal paravians may  indicate ARR  in  the origin of 
birds (compare Benson & Choiniere, 2013). Comparing other cases (Whitfield & Lockhart 2007; 




Kemp  (2009)  suggests  a  distinction  of  “true  polytomy”  and  “soft  polytomy”.  As 
polytomies can be real events, this term should be reserved for population dynamics. Cases of 
“soft polytomy”,  indicating weak phylogenetic support of several  lineages  that originate  in a 
short time span are designated as ARR instead. 
  For a quick  radiation event, Kemp  (2009) provides  several  tests,  including  functional 
and  biogeographical.  The  stratigraphic  test  of  contemporary  occurrence  can  only  provide 
discrepancies,  or  otherwise  negative  evidence. Most  impressively,  the  paleo‐environmental 
test  proves  that  all  the  new  therapsid  subclades  inhabited  the  same  biome.  This  is  less 
surprising, as seasonal climate zones spread out in the Permian. 
  In  his  ‘polytomy’  model,  Kemp  (2009)  stated  four  clades  that  developed 








Li & Cheng, 1997;  Liu et al., 2009, 2010;  Liu, 2013). The  less derived  representatives of  the 
therapsid subclades indicate that the actual radiation took place not much before the Roadian. 






  Recently,  another Middle  Permian  fauna  has  been  discovered  in  the Mid‐Zambesi 
Basin  (Sidor  et  al.,  2014),  probably  reaching  down  to  the Woardian.  It  includes  numerous 
tapinocephalids, anteosaurids, burnetiids, dicynodontians, and gorgonopsids. Although coming 
from  the  opposite  hemisphere,  the  degree  of  diversification  is  more  advanced  than  the 
Roadian Dashankou assemblage.  
  As a conclusion, the ARR of therapsid subclades  is assumingly of Kungurian age, since 





6.5.5  Paleo-ecological perspective 
 
It has already been shown that gradual character evolution predominated in synapsid 





reasons.  This  is  particularly  conclusive  as  the  previous  discussion  assumed  an  unchanged 




ichnology  reflects  nearly  the  same  pattern  as  the  skeletal  evidence.  Therapsid  track  record 
starts  in  the Woardian, whereas  Dimetropus  is  not  reported  from  the  upper  strata  of  the 
Kungurian  (Voigt &  Lucas  2015,  Fig.  15).  Faunal  replacement  is  best  interpreted  as  a  slow 
process  that  started  pre‐Roadian,  seemingly  as  a  global  event,  but  without  overlap  of 
‘pelycosaur’  sphenacodontian and  therapsid‐dominated assemblages. From  the known  fossil 
record, no early therapsid hotspot of evolution can be reconstructed. 
Whether a distinct lineage or a therapsid, Tetraceratops is considered allochthoneous 
in  an  otherwise well  prospected  locality  (Amson &  Laurin,  2011).  This matches  the  overall 
rareness  of  pantherapsid  ‘haptodontines’  and  likely  an  extrabasinal  habitat  (Paton,  1974; 
Olson 1975; Currie, 1977, 1979). Except  for Sphenacodontidae, non‐therapsid Pantherapsida 
are missing  in most  assemblages.  ‘Haptodontines’  are  known  from  single  findings, with  the 
only exceptions of the Pennsylvanian Garnett fauna  (Chapter 4) and Palaeohatteria from the 
intramontaneous  Döhlen  Basin  (Chapter  5),  probably  a  nursery  (Spindler,  2013).  For  other 
taphonomical  reasons,  the  intrabasinal  habitat  of  Pantelosaurus  is  somewhat  doubtful 
(Spindler et al., 2010). Altogether, the quality of the  ‘haptodontine’ fossil record  indicates an 
ecological  shift,  distinguishing  sphenacodontids  as  common  elements  in  the  preserved 
habitats,  and  non‐sphenacodontid  pantherapsids  as  rare  elements.  The  definite  therapsids 
might have inhabited areas more distant from the preserved basins. 
At  this  point,  a  basic  question  is whether  an  initial  ‘pelycosaur’‐like  stem  therapsid 
invaded habitats apart from the  low  latitude basins and then achieved therapsid affinities, or 
vice  versa,  ‘pelycosaurs’  developed  the  therapsid morphology  as  a  pre‐adaptation  for  new 
habitats.  In other words: Was  the sphenacodontoid dichotomy prior  to  the ability  to  inhabit 
arid environments, or not?  
Kemp  (2006)  associates  the  therapsid  innovations  with  climate  changes,  mainly 
aridification.  It  cannot  be  resolved  with  certainty  if  this  is  truly  coupled.  The  therapsid 
morphology  is more  effective,  and  therefore  capable  to  resist  higher  environmental  stress. 
This  may  be  a  response  to  ‘pelycosaur’  competition.  Since  the  osteologically  provable 
adaptations are common advantages,  like an  improved bite mechanism and an erect stance, 
these  trends  could also have been  initialized  in  the Everwet Biome  (term  cited  from Kemp, 
2006), without any climate trigger. 
In  therapsids,  the  evolutionary  trends  distinct  from  the  ‘pelycosaurian’ morphology 
(see  6.5.3,  first  paragraph)  are  bound  to  habitats,  but  under  unknown  direction  of  causal 
relation. Considering that the origins of the therapsid transition might have been initialized by 
a change of natural  selection,  the new morphological  trends are  likely habitat‐controlled.  In 
this scenario, a lifestyle preferring new habitats precedes the phenotype optimization. On the 
other  hand,  changed  directions  of  natural  selection  can  be  caused  by  prior  phenotype 
modification, causing a feedback  loop.  In any case, direct competition of therapsids with the 
known  ‘pelycosaurs’  affected  only  initial  stages  of  the  morphological  adaptations  within 
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therapsids. However,  the way  the phenotypes evolved  incrementally,  the habitat preference 
probably did  likewise.  If so, even  the  trend  itself might have changed  incrementally,  if not a 






Fig. 6.12: Evolutionary hypothesis  for Sphenacodontoidea. The  fossil  record  is  reflected such 
that  therapsids  appear  in  the Middle  Permian  after  the  transition  from  a  pelycosaur‐grade 
ancestor.  The  ancient  radiation  of  known  therapsid  subclades  is  not  reported  from  the 
preserved  basins.  Early  Permian  therapsids  inhabited  more  arid  environments. 
Sphenacodontids  were  adapted  for  a  range  of  habitats  in  the  equatorial  basins.  Climatic 
changes  including a  superior aridification and wet phases  caused a biome  shift, which both 
taxa  followed  in  their  distribution.  These  fluctuations  crossed  the  preserved  basins  that 
represent the paleontological window of fossil record. The decline and extinction of both the 







The context of early Sphenacodontia 
 
The  ecological  spectrum  of  ‘pelycosaurs’  is  reported  to  be  rather  simple  by  Kemp 
(2006):  “The  known  Lower  Permian  pelycosaurs were  restricted  to  the  equatorial  Everwet 




production  can  be  stated wherever  herbivores  are  found  or  ephemeral  freshwater  bodies 
occurred  (Niederhäslich  Formation:  diadectids,  Edaphosaurus,  Palaeohatteria;  Tambach 
Formation: Dimetrodon, diadectids). 




and minor wet  phases  (Roscher  &  Schneider,  2006;  Schneider  et  al.,  2006;  see  Fig.  6.12). 
According  to  these  references,  a  phase  of  increased  drought  as  recorded  by  evaporites 
occurred late in the Cisuralian.  
Numeric paleo‐climate modeling has been undertaken to reconstruct Permian biomes 
(Roscher  et  al.,  2008).  The  Kungarian‐Roadian  boundary  (about  270 Ma)  is modeled  with 
limited seasonal tropical areas and cold steppes to seasonal boreal conditions for high latitude 
synapsid  assemblages.  Most  remarkably,  the  Middle  Cisuralian  reconstruction  (290  Ma 
according  to  the applied  stratigraphy; compare Schneider et al., 2014 b)  is not  far  from  this 
situation (Fig. 1.7). The tropical everwet biome is at least declined as in the 270 Ma time slice. 
The boreal everwet biome of  the Cisuralian  is also very  restricted. The greatest difference  is 
that  the mid‐latitude  deserts were  not  as  expanded  as  in  the Middle  Permian.  The  green 
equatorial  belt  had  disappeared  before  ‘pelycosaurs’  achieved  their  dominance.  However, 
concerning the very origin of the therapsid morphological trend, it is impossible to determine if 
it  is  related  to  the  Carboniferous  Rainforest  Collapse  (Sahney  et  al.,  2010;  supported  by 
Spindler, 2014 b = Chapter 3; see Fig. 1.1), to the subsequent Stephanian rainforests, or to the 
Stephanian arid phase. 
  The  conclusion  is  that  ‘pelycosaurs’  had  a  wider  spectrum  of  tolerances.  Middle 
Permian  Varanopids  and  Caseids  are  adapted  to  seasonal  climates,  but  also  Early  Permian 
synapsids  are  adapted  to more  than  one  biome.  Along  with  the  global  climatic  situation, 
numerous localities demonstrate a wide ecological potential. For example, a single dentary of 
Ophiacodon  is  found  allochthonously  in  proximal  red  beds  of  the  Kenilworth  Sandstone 
Formation (Paton, 1974; probably Asselian, see 4.5.4). The Artinskian Niederhäslich Formation 
yielded  Palaeohatteria  and  an  advanced  edaphosaurid  (Jaekel  1910)  that  inhabited  the 
ephemeral,  intermontaneous environment, probably as  juveniles only  (Spindler, 2013). More 
remotely, Dimetrodon  is known from the Tambach Formation.  (Berman et al., 2001, 2004), a 
caseid‐varanopid  assemblage  (questionable  Artinskian  to  Kungurian  age,  see  Lützner  et  al., 
2012). This  formation preserves a continentally characterized  inland basin  in  front of a post‐




m  (Schneider  &  Gebhardt,  1993;  Schneider  et  al.,  2014  a).  A  truly  upland,  but  rare 
sphenacodontid  is  reported  from  the  Kungurian  fissure  fills  of  Richards  Spur  (Evans  et  al., 
2009). 
  Taking  into  account  that  ‘pelycosaurs’  are  found  in  a  range  of  facies,  admittedly 
dominating  in wetter environments after  invading  from wet  refuge habitats,  it can easily be 
imagined  that  the  early  therapsids  flourished  in  even  more  remote  biomes,  altitudes,  or 
latitudes.  The  basal  pantherapsids  Cutleria,  Tetraceratops,  Hypselohaptodus  and 
Palaeohatteriidae might represent an intermediate ecological range, at least rarely occurring in 
the  fossil  record.  The  question  whether  the  ecological  shift  appeared  before  the  typical 
therapsid  morphological  adaptations  evolved  cannot  be  solved.  When  a  major  faunal 
reorganization began  in the  late Cisuralian, the climatic range of the hypothetical habitats of 
stem therapsids started to affect the preserved low latitude basins (Fig. 6.12). The basin areas 
became more  similar  to  the habitats of  stem  therapsids, allowing  them  to move  into  these 
basins and to occur  in the fossil record.  It  is possible that therapsids did not change much  in 
their ecological preference, maybe even since the Pennsylvanian. 
A general issue of such comparisons is a lack of preserved ecosystems. Although Kemp 
(2006)  is  confident  that  the  fossil  record  is  good  in  terms  of  latitudinal  and  facies 
completeness, most of the available biosphere  is entirely unknown. The Middle Permian  low 
latitude assembladges are barely reported (Sidor et al., 2005; Steyer et al., 2005). In contrast, 




the  European  intramontaneous  basins  show  clear  evidence  for  faunal  exchange,  the  true 
uplands (extrabasinal biotopes) must at least partly have been inhabitable ecosystems. It must 
be  expected  that  hidden  speciation  could  also  differ  according  to  latitudinal  or  altitudinal 






Regarding  ‘pelycosaurs’ are affected by  increasing seasonality,  their  taxic diversity of 
the preserved  low  latitude basin  assemblages  remains  surprisingly  constant  throughout  the 
Late  Pennsylvanian  and  large  parts  of  the  Cisuralian. Most  impressively, Dimetrodon  has  a 
known range of about 300 Ma (Gzhelian) to 283 Ma (Kungurian; stratigraphy after Schneider et 
al., 2014 b;  fossil evidence: Harris et al., 2004; Berman et al., 2001, 2004). This phylogenetic 
stability  in  the preserved assemblages culminates  in  the Coyotean  faunachron  (Lucas, 2006). 





The  temporal  ranges of  early  synapsids have been  compiled by  Kemp  (2006,  Fig. 3; 
2009,  Fig.  3)  and  Sidor  &  Hopson  (1998,  Fig.  3).  In  the  latter,  the  first  appearance  of 
‚haptodontines‘  refers  to  the Garnett  fauna, and  the assumed pushed‐back date  to Florence 
(Reisz, 1972; Spindler, 2014 a, b = Chapter 3), which yields in fact a more advanced form. The 
lower range of caseids  is discussed  in Reisz & Fröbisch (2014) and Chapter 7. Eocasea  is from 
the Gzhelian. Oromycter  and  the  Tambach  caseid  are  of  Late  Artinskian  to  Kungurian  age, 
according  to  Reisz  (2005),  Lucas  (2006)  and  Lützner  et  al.  (2012).  Their  radiation  of  fully 
herbivorous forms appears to be antecedent to the Kungurian faunal changes. 
For therapsids, further comment on the ranges  is compiled by Liu et al. (2009, Fig. 3) 
and  Amson  &  Laurin  (2011,  Fig.  5).  After  Sidor  et  al.  (2014),  burnetiamorphs  and 
tapinocephalians probably could be added as appearing in the Woardian. 
There  is a  special  interest on  the upper  stratigraphic  range of  ‘pelycosaurs’. Caseids 
might have remained until the Late Permian,  indicated by an  ichnological record  (Silva et al., 
2012). Both caseids and varanopids are seemingly common in therapsid assemblages. Remains 
of much younger sphenacodontians from Uruguay would be  interesting to discuss (Pineiro et 
al.,  2003,  2013;  Spindler  et  al.  2013),  but  taxonomic  verification  is  lacking  so  far. A  lack  of 





have been able  to  tolerate  the dry  seasons. Moreover, aestivation  requires an underground 
lair, hardly imaginable for the larger caseids and even certain varanopids. There is no reason to 
exclude any  type of  ‘pelycosaur’  from  the ecological  comparison  to  therapsids. Remarkably, 
the most  basals  synapsid  branches,  the  Caseasauria  and  the  Varanopidae,  have  their  first 




As  illustrated  by  the  faunachron  model  (Lucas,  2006),  taxon  replacement  is  not 
restricted to synapsids. Although synapsids have been demonstrated to be the K‐strategists of 










There  might  indeed  exist  processes  of  competitive  (suppressive)  or  opportunistic 




proceed  in  an  empty  ecospace,  but  nested within  an  early  radiation, meaning  competitive 
replacement  was  triggered  by  morphological  innovations  (Ezcurra,  2010).  Even 
Sphenacodontidae  themselves  could have undertaken  such a  replacement of  a  rare  type of 
large ophiacodontids: “The predaceous genera of the Stereorhachis‐Stereophallodon type are 
[…] presumably replaced functionally by the sphenacodontids“ (Romer & Price, 1940, p. 37). It 




However,  the  faunal  re‐configurations  of  the  Kungurian  indicate  that  there  is  not 
simply a substitution of the incumbent sphenacodontian predators. Opposing Kemp (2006), it 
is also not  restricted  to  species‐level competition,  since clades can also be preferred due  to 
morphological  adaptations.  Furthermore,  the  ecological  diversity  of  Cisuralian  therapsids  is 
unknown, but  important  for  replacements  in  the unpreserved habitats. Whether  subject  to 
their  morphology  or  not,  the  extrabasinal  ghost  lineage  of  therapsids  would  have  been 
tolerant  to  arid  conditions.  The  paleo‐environmental  test  for  ARR  (Kemp,  2009)  includes  a 
rather constant ecology for the ancestral forms. The hidden pre‐Roadian therapsids cannot be 
specified  as  the direct  competitors  to Dimetrodon, especially  since  the  varanopid predators 
were not just replaced in the Middle Permian.    
Additionally, the savanna‐like biomes of established therapsid faunas do not describe 
the ecology of  the  same  regions  from where Cisuralian  synapsids are known. The  supposed 
equatorial  mountain  range  was  increasingly  levelled.  Contrary  to  this  much‐cited  Trans‐
Pangaean Mountain Belt, most of  the  low  latitudes must have been  inhabitable ecosystems 
since the Pennsylvanian. The diachronous Variscides, Mauretanides, and Appalachides orogen 
phases  did  not  reach  high‐altitude  elevations  (Roscher  &  Schneider,  2006;  Roscher  et  al., 
2008).  Their  eroded  morphology  is  best  designated  as  post‐hercynian  ‘basin‐and‐range’ 
(Cisneros et al., 2012; Şengör & Atayman, 2009). 
As stated above, wide ranges of unknown faunal content hamper a detailed ecological 




Given  the  fact  that  long  surviving  basal  sphenacodontians  remain  unproven,  their 
actual  decline  cannot  be  described  by  the  current  knowledge.  As  there  must  have  been 
refugial habitats  in the Cisuralian arid phases, a pattern of refuge and  invasion might explain 
the  discrepancy  of  the  fossil  record  from  small  outcrops  and  the  true  paleobiogeography. 













Altogether,  complex  taxon  replacements  happened  among  all  terrestrial  vertebrate 
clades.  Given  that  the  early  therapsid  ghost  lineage  is  best  explained  by  habitats  of 
unpreserved  latitudes or altitudes,  the  ‘pelycosaur’‐therapsid replacement  is barely a matter 
of competition.  In contrast,  it  is suggested that biome replacement was the main cause. This 
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Re-description of Cutleria and Tetraceratops  
(Synapsida, Sphenacodontia),  












The presented character  list  refers  to operational  taxonomic units  (OTU)  that will be 
investigated  in  future  analyses.  For  the  applied  taxa  list,  there  might  be  parsimony 
uninformative  characters,  nonetheless  being  informative  for  their  evolutionary  history.  This 
character  list  is  resolving  the  tree  portion  between  the  basal  haptodontiform  radiation 





For  this  supplementary  chapter, a  separate  reference  list  is provided, also  repeating 
those citations already used in the regular chapter. 
Institutional  abbreviations  used  herein:  CM  –  Carnegie  Museum,  Pittsburgh, 
Pennsylvania, USA; Gz – Warwickshire County Museum, Warwick, England; KUVP – University 
of Kansas Museum of Natural History, Lawrence, Kansas, USA; MCZ – Museum of Comparative 
Zoology,  Harvard  University,  Cambridge,  Massachusetts,  USA;  NMMNH  –  New  Mexico 
Musuem  of  Natural  History  and  Science,  Albuquerque,  New Mexico,  USA;  RM  –  Redpath 
Museum,  McGill  University,  Montréal,  Québec,  Canada;  ROM  –  Royal  Ontario  Museum, 























The  low  and  elongated  skull  proportions  of  Ophiacodon  and  Secodontosaurus  coded  by  Reisz  et  al.  (1992,  char.  1 &  2)  are 
uninformative for resolving basal Sphenacodontia, incidentally can be suspected as direct functional adaptions. For the analysis of 
basal haptodontiforms, the shortened skull in Edaphosauridae had to be resolved, along with basal Caseasauria. The latter indicate 
that  state  (1)  is  not  automatically  bound  to  herbivory  (Reisz &  Fröbisch,  2014;  Chapter  7).  Since  the  skeleton  is  known  only 
fragmentarily  in some genera, the graduation  introduced by Modesto  (1995, char. 16, then cited by Mazierski & Reisz, 2010)  is 
used, because it is more manageable. Ianthasaurus is around the boundary value, respectively it has a shortened skull (regarding 
Modesto & Reisz, 1990, Fig. 5), which is why a rephrasing is used in order to emphasize the contrast to basal Sphenacodontia. In 


















By citing a previous caseid character, Benson  (2012) stated  this as a similarity of Caseasauria  to non‐synapsid outgroups. Using 
































If  understood  as  general  prinziples,  the  characters  10  and  90  of  Benson  (2012)  involve  redundancy.  The  feature  of  interest 
concerning the present taxa list is whether the occiput and posterior border of the skull have a posteroventral slope or describe a 
sharp angle with  the skull  roof plane.  Indirect  reconstruction  is possible by  the sphape of squamosals. The derived condition  is 






































Condition  (1)  is  redundant  with  other  skull  roof  constraints,  for  example,  the  parietal  lateral  narrowing  (character  62).  For 












would  concern Anomodontia only.  The most basal biarmosuchians  tend  to  share  the  advanced  condition with  gorgonopsians, 







The  jaw  joint  relations  to  the maxillary  or  to  the  dentary  tooth margin  are  not  exactly  the  same,  but  related  due  to  dental 
















































The  highly  polymorph  character  offered  by  former workers  formulates  certain  tooth  types  that  are  suspected  to  apply  given 
concepts. During  the  revision of  the basal  sphenacodontian material,  slight differences between  the  taxa have been observed, 
unfeasible  to  be  resolved  by  that.  Thus,  new  characters  were  created,  dividing  the  complex  tooth  types  into  geometrically 
independent items. Mainly, this is helpful to avoid redundancy. Since early Sphenacodontia seem to be opportune feeders lacking 
any  recognizable  specialization,  these  single  item combinations are also expected  to  reveal a phylogenetic  signal  rather  than a 
pure ecological one.  
Benson  (2012,  char.  33)  cites  Fröbisch  et  al.  (2011,  char.  39,  state  (3))  with  the  teardrop‐shaped  tooth  type  common  in 

















The curvature  is defined by  its radian. With a strong curvature such as  in Dimetrodon and Varanops the tooth tip  is significantly 
behind the middle of the base, mostly even behind the level of the posterior edge. By rejecting character 33 by Benson (2012), this 
is no  longer  redundant with any overall  tooth  type. The  continuous  tooth  rows  should be  scored, not  focused on any  kind of 
prominent fangs. 
















type.  Instead of using a  ratio of maximum diameter  to midline  curve  length,  the approximation bases on  the  tip angel alone, 










heel or  shoulder  (Liu et al., 2009; Benson, 2012)  is needed  to  resolve  the  focused  tree portion. Herein, a bulb  is defined as a 
longitudinally and/or transversally thickened region, such that the diameter decrease rate has a maximum in the terminal crown. 









Cutting edges are coded by  (1)  if at  least the tip region bears carinae. Hypselohaptodus  (Chapter 4)  is reconstructed as bearing 
cutting  edges,  as  indicated  by  several  cross  sections  showing  blunt  carinae  near  to  the  unknown  tip  regions.  Cutting  edges 
restricted  to  the very  tip are  found  in Edaphosaurus  (Modesto, 1995) and one specimen assigned  to  Ianthasaurus  (Mazierski & 














Character 17: Base of marginal  teeth  round,  constricted by neighbors at most  (0), or  showing affinities of  rectangular  cross 
section (1).  
 














Striation  is present  in most basal sphenacodontians. In Haptodus baylei,  it  is not reaching the tooth tip. The original holotype of 





Character  19:  Marginal  tooth  striation  wide‐spaced  (0),  dense  (1),  or  shallow  and  indistinct,  with  tiny  bulges,  sometimes 
undulating (2). 
 








Many  taxa  are  not  revealing  this  observation.  Although  high  premaxillae  seem  to  support  this  potential  synapomorphy  of 
Sphenacodontia,  it  is often questionable  in  certain  specimens.  Furthermore,  implantation  is ontogenetically  affected,  reaching 
from pleurodonty in juvenile Palaeohatteria (especially in the dentary) to the common subthecodonty, up to true thecodonty, for 































a  very  strong  functional  impact,  and  thus  also  related  to  feeding  source,  feeding  behavior,  body  size  and  ontogenetic  stage. 
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reason  for  high  ventral  bars.  Relative measurements  depend  on  the  overall  skull  architecture,  and  are  therefore  vague.  To 
separate the conditions of both processus of the premaxilla there are two preferably simple characters. Based on Archaeosyodon 






EXCLUDED:  Premaxilla,  orientation  of  ascending  (supranarial)  process  (=  dorsal  process):  subvertical  at  base,  then  slopes 
















the vomer  in all sphenacodontians and  Ianthodon. A  larger extension seen  in Theriodontia and Dinocephalia (Liu et al., 2009)  is 
also strongly variable  (King, 1988; Sigogneau‐Russell, 1989). The strongest non‐therapsid vomerine process  in  the premaxilla of 
Eohaptodus garnettensis  is only seen  in ROM 43606, where  it belongs to a rather uncertain region. The  length of the vomerine 
process  cannot  be  estimated  due  to  cracks  and  uncertain  sutures.  Furthermore,  no  certain  tooth  is  visible  there. Any  similar 











of C. ninevehensis. Although  the premaxillaries are not preserved according  to  the  former description of a  skull of C. aff. casei 












the  precanine  teeth  are  not  significantly  larger  than  average  non‐caniniform  maxillary  teeth.  Any  conditions  relevant  for 
Therapsida  are  of  secondary  importance.  Extraordinarily  broadened  first  teeth  remain  unregarded  as  functionally  driven 

















In  the  pelycosaur‐therapsid  transition,  the  narial  region  is  affected  by major  changes, making  character  histories  difficult  to 
reconstruct.  The  different  shapes  of  the  septomaxilla might  reflect  a  soft  tissue  reconfiguration.  The  coding  presented  here 
attempts to avoid one big polymorph character, therefore  largely changing the previous suggestions. The facial exposure of the 
septomaxilla is hard to evaluate if not elongated, as the nasal roofing seen in Dimetrodon could result from a higher ossification 
stage. Thus,  the  inclusion within  the narial opening  is a matter of wording,  rejected along with  the  small  facial expose of  the 
septomaxilla in Eohaptodus (Laurin, 1993), at least for the dorsal part. The size of the septomaxillary foramen is difficult to code, 
but  certainly  reduces  in  some  derived  sphenacodontians,  whereas  complicated  in  some  theriodontians  or  probably  lost  in 
Raranimus.  It  can be  shown  that  some  conditions do not  exclude others.  For  example,  a  longer  facial  exposure  is  also  found 




The  related  soft  tissue  configuration  is  hard  to  reconstruct.  The  only  certain  conclusion  is  that  changes  appeared  in 






necessary when  the animal  ingests  salt via  food or water. The Permian aridification might have  triggered an  increased  role of 
kidneys in salt control, hypothetically connected to septomaxillary changes. Non‐theropod synapsids are considered to show poor 
water  conservation  abilities  (concluded  by  Kemp,  2006).  –  Contrary  to  this  interpretation,  Romer &  Price  (1940)  discuss  the 
septomaxillar foramen as a duct of Jacobson’s organ.  
A connection to the canalis nasolacrimalis is uncertain. This lacrimal duct is evident also in Titanophoneus (Orlov, 1958, Fig. 17 A), 
















The premaxillary  inclination  (Benson, 2012,  char. 13)  is  rejected due  to difficult  relation, and does not mean a  step  in weakly 











This  feature  is  reconfigured  due  to  geometrical  uncertainties  in  previous  analyses.  Although  constrained  by  the  lacrimal,  the 
simple convexity of the maxillary is clearly distinguishable from the specialized state 1. The size maximum shifted posterior to the 
canines, such as  in Sphenacodon and Therapsia,  is  interpreted as related to growth and depending on nasal and coded  lacrimal 















into  the  choana, occurring  in  some Sphenacodontia. A  third  type  is  seen  in  the dorsally broad buttress of Echinerpeton. As all 
















































A  diastema  is  found  in  ‘haptodontines’,  Sphenacodontidae,  and  Therapsida.  Feeding  processes  are  directly  affected  by  this 
feature, whereas not affected by skull sutures. The diastema  is not excluded by the presence of precanine maxillary teeth.  It  is 
defined  by  a  toothless  range  in  the  anterior maxillary  that  is  not  constrained  by  the  premaxillary  contact  alone.  As  seen  in 
Tetraceratops and Kenomagnathus (Chapter 4), a diastema does not require a precanine step. No diastema is found in taxa with 
more  than  two precanine  teeth  (see  character 35), but  tentatively  treated as applicable. No  clear diastema  could be  found  in 
Sphenacodon  ferox,  Ctenospondlyus  ninevehensis,  and  Dimetrodon  natalis.  The  same  is  true  for  Eohaptodus,  in  which  the 
maxillary‐premaxillary contact produces a very small gap occluded by the dentary fangs. This pattern might represent the  initial 
stage before a diastema had formed in other genera. 










Applied for the present taxa  list, the condition offered by Reisz et al. (1992)  is combined with the reduction  in Edaphosauridae. 
Very  elongated  canines  of  Therapsida  are  variable  and  not  resolving.  Authors  regarded  with  two  previous  characters  show 
redundancy. A new additional  character  codes  the number of  functional  canines, which  is plesiomorphic also  in Tetraceratops 
according to tooth diameter.  
A  number  of  therocephalian  genera  are  known  to  show  two  canines  each  side  (Lycosuchus,  Theriognathus?,  Lycideops  and 
Trochosaurus; for example, Broom, 1903; Boonstra, 1934). Contrary to older descriptions (Haughton, 1915), these are not counted 
as double  functional canines, but  increased  replacement  rate  (van den Heever, 1980; Chr.Kammerer, pers. comm.). More basal 





Since this character could decide whether Raranimus  is a transitional form or a member of established therapsid subclades,  it  is 










not. Condition (1)  is known from classic Sphenacodontidae and would be  interesting to  investigate  in Cutleria or Pantelosaurus. 










The narrow narial process of the  lacrimals  in advanved Ophiacodontidae  is bound to the elongation of the snout. In Eohaptodus 
the narrow contact is already coded by character 27 describing the septomaxillary contact. Therefore, the classic feature coding is 
used here, restricted to whether the lacrimal reaches the naris or not.  





31  (maxilla  dorsal  margin).  A  nasal  contact  on  the  anterior  dorsal  maxilla  is  present  also  in MCZ  4458  of  Ctenospondylus 
ninevehensis. No proper evidence is given for Cutleria, but from the reported fragments, a short lacrimal is very likely, especially 







[modified  from  Reisz  et  al.  1992,  char.  10;  Laurin  1993,  char.  27  &  31  ;  Liu  et  al.  2009,  char.  8  (same  in  Amson  &  Laurin 
2011);Fröbisch et al. 2011, char. 20 & 24; Benson 2012, char. 22 & 53] 
 
Benson  (2012,  char.  22)  combined  within  one multistate  character:  the  posteroventral  narial  process  (herein  excluded  and 
replaced by the lacrimal‐septomaxillary contact, see character 27), the lacrimal length (see character 39 here), and the maxillary‐
nasal contact. However, former redundancy is not eliminated by that. Reisz et al. (1992) include redundancy due to condition (0), 
as Liu et al. (2009) do via condition (1), by coding a plesiomorphic  long  lacrimal that reaches the naris. The relative  length of an 
apomorph  lacrimal  is  regarded  by  Laurin  (1993)  for  Therapsida,  and  by  Benson  (2012)  to  differentiate  Dimetrodon  and 
Sphenacodon. The character  is completely solved by the formulation of conditions  in the  lacrimal‐nasal suture. In order to avoid 
redundancy, a long lacrimal which automatically produces a long lacrimal‐nasal suture has to by treated as inapplicable (coded by 
“?”). An ordered polymorph  character  could differentiate  the  suture  length  in Sphenacodontidae, but  seems  too variable. The 
remaining question is whether a short lacrimal still contacts the naris or is cut off by a high maxilla reaching the prefrontal. 
Despite  most  examples  of  biarmosuchian  report  the  condition  (1),  some  redrawn  skulls  (Sigogneau‐Russell,  1989,  Fig.  36; 





































1985, Fig. 9), but so  far not  included  in sphenacodontian analyses. Thus, Benson  (2012) might have mistaken this  feature as an 
edaphosaurid synapomorphy, since  it was recognized as a feature that Glaucosaurus shares with Edaphosaurus (Modesto, 1994) 
after the taxonomy of Glaucosaurus had been enigmatic for a long time, later stated as a synapomorphy of both genera (Modesto, 
1995; Mazierski & Reisz, 2010). The buttress might be absent  in Ophiacodon  (Romer & Price, 1940, Pl. 2), at  least medially. A 


























































EXCLUDED: Frontal  lateral  lappet broad, antero‐posterior width no  less  than one‐quarter  frontal  sagittal  length  (0), or narrow, 
antero‐posterior width no less than one‐ninth frontal sagittal length (1). 
[Mazierski & Reisz 2010, char. 10] 








































Reisz,  1972;  Berman  et  al.,  1995).  This  feature  seems  gradually  distinguished  from  a  round  suture,  and  thus  is  not  coded 

































The shape of  the process  is  regarded by character 54 already, at  least  in  its meaning along with  the arrangement beneath  the 
temporal  fenestra.  The  actual  length  is  highly  variable  and  not  solving  basal  sphenacodontian  relationships.  In  contrast,  its 
squamosal contact differs among non‐sphenacomorph synapsids,  independently from an anteriorly outstretching quadratojugal. 





















































































The  parietal‐frontal  sutures  vary  in  orientation  and  indentation  pattern,  thus  do  not  provide  valuable  conditions.  In  basal 
Sphenacodontia (as well as Archaeothyris and Ophiacodon), there  is a distinct bar of the frontal (‘posterolateral wing’  in Laurin, 
1993) overlapping the parietal in the lateral part of the contact, such that the medial part is built by an anterior bar of the parietal 
which contacts the frontal bar by a  longitudinal suture. As  indicated  in Eohaptodus (ROM 43606) the  interior part  is formed the 












In Dinocephalia, the  intertemporal region  is very narrow and restricted to the pineal boss. This  is a discrete character (Liu et al., 
















Comparing  the pineal  foramen  size  to  the  foramen magnum  (Benson,  2012)  is  hindered by  a  lack of  data  about  the occiput, 
although reasonable in terms of neural constitution. All parietal measurements are determined by other architectural constraints. 


























































































































the  unresolved  genus  Edaphosaurus.  The  basal  therapsid  reduction  is  coded  along  with  the  palatine  (character  81).  The 
plesiomorph condition  is  indeed coded again by condition  (0) of  this character, but  it  is  inapplicable  if  the palatine dentition  is 













































































State (1)  in the excluded character  is coded for Mesenosaurus by Benson (2012), which  is not true according to Reisz & Berman 
(2001). The questionable condition in Edaphosauridae is cleared by Modesto (1995), supporting that all basal Synapsida including 
basal Therapsida had palatine teeth. Derived members of the therapsid subgroups independently lose the palatine dentition, after 














Beyond the matrix of Laurin  (1993), Edaphosauridae are no  longer questionable, but had ectopterygoid teeth  (Modesto, 1995). 
The basal groups are difficult to score, since even basal varanopids lack ectopterygoid teeth (Reisz & Dilkes, 2003; Reisz & Berman, 





although  coded  as  unknown  by  Brink  &  Reisz  (2014).  No  certain  ectopterygoid  could  be  observed,  so  the  feature  remains 
questionable.  The mentioned  matrix  (Brink  &  Reisz,  2014;  using  Förbisch  et  al.,  2011,  char.  62)  codes  Ctenospondylus  and 












bound to overall skull proportions, and, therefore,  integrated to the current character  list. The anterior part of the pterygoid  is 
very  short  in  Ianthasaurus  (Mazierski &  Reisz,  2010,  Fig.  2 D), whereas  the  facial  region  is  not  as  shortened  as  in  advanced 
Edaphosauridae  (Modesto & Reisz, 1990, Fig. 4).  In contrast,  the pterygoid  is even  longer anteriorly  in Edaphosaurus pogonias 
(Romer & Price, 1940, Pl. 17, 18), without resulting  from a very  large quadrate ramus. Thus, the shortened anterior part of the 
pterygoid appears earlier than major changes in edaphosaurid skull proportions. Edaphosaurus boanerges (Modesto, 1995, Fig. 3) 


































and more  important  codes  a  pronounced  transverse  tooth  row.  It  is  lost  secondarily  in  advanced  Edaphosauridae,  but  not 
inapplicable,  since  a  rounded  transverse  flange  exists.  The  second  character  is  applicable  only when  codeing with  (1)  in  the 
previous.  There  are  5  to  7  large  teeth  in basal  Sphenacomorphs,  in  Ianthasaurus  (Mazierski & Reisz,  2010)  and  Sphenacodon 












This  therapsids  reconfiguration  is  correlated  with  the  basicranial  articulation  (see  following  characters).  Unfortunately,  the 






In  Tetraceratops,  the  high  quadrate  ramus matches  the  basal  sphenacodontian  pattern.  The  flanges  interpreted  as  forming  a 
posterior  closure  of  the  interpterygoid  vacuity  (Amson  &  Laurin,  2011)  are  set  high  above  the  primary  palate.  As  in  all 

































The  character  is  redefined  for  application  to  basal  Sphenacodontia.  A  distinct  peg,  interpreted  as  the  basal  portion  of  the 
epipterygoid  by Mazierski &  Reisz  (2010),  is  in  fact  seen  in many  basal  Synapsida,  such  as  Ianthodon  (Spindler  et  al.,  2015), 
Eohaptodus, and the Badger Creek specimen CM 34443 (Sumida & Berman, 1993). It is herein interpreted as forming a notch for 
the anteroventral articulation of the epipterygoid. It might be homologeous with the socket‐like structure in Ophiacodon (Romer 
&  Price,  1940,  Pl.  2).  Its  presence  is  indicated  Sphenacodon  ferocior, whereas  it  is  lacking  in Dimetrodon,  Tetraceratops,  and 









The  additional  state  of  an  anterior  position  (Benson,  2012)  is  only  seen  in  Caseidae  and  Edaphosaurus.  For  the  latter,  a 
transformed transverse flange is the obvious cause, such that it is not a feature of the basicranial articulation. In the crushed skull 
of Tetraceratops the longitudinal shear is minimal, allowing a coding with (0). The well known species of Sphenacodon differ in this 




















A shrunk quadrate  is a synapomorphy of Therapsida, although not  fully  independent  from  the  temporal skull enlargement and 
changes  in  the  braincase  and  occiput.  It  is  among  the  rare  characters  clearly  visible  in  the  crushed  skull  of  Tetraceratops.  If 
reconstructing  the  skull  without  the  multiple  deformation,  and  regarding  that  the  quadrate  is  not  fully  exposed,  coding 
Tetraceratops with (1) becomes  less convincing (contradicting Amson & Laurin, 2011). A smaller quadrate  is also found  in some 
Ophiacodontidae. Maybe  Tetraceratops  has  an  intermediate  condition,  like  assumably  present  in  Cutleria.  The  height  of  the 
quadrate  and  posterior  flange  of  the  pterygoid  are  also  bound  to  the  level  of  the  basicranial  articulation  (see  character  89), 
therefore correspond  in evolutionary steps. As they are at  least geometrically  independent, meaning that combinations that are 
not realized are nevertheless architecturally possible, the characters are treated as if they were independent.  























All  certain Therapsida  share  condition  (1) as an unambiguous  synapomorphy. The  character was  raised  to  support  the  role of 
Tetraceratops within the transition. In fact, the reinvestigation of the specimen gives reason to prefer the interpretation by Conrad 


































































co‐occurrence  that  should  not  lead  to  overestimated weighting.  Autapomorphies  in  Secodontosaurus  (Reisz  et  al.,  1992)  are 
ignored  for  lacking  parsimony  information.  In  therapsids,  the  condition  (0)  is  secondarily  achieved  due  to  changed  skull 







The condyle orientation  is difficult to score due to preservational effects. Furthermore,  it  is hindered by the poor definition of a 
































Characters describing  the mandible proportions are  relevant, but  left out  in  the present  study,  for either being constrained by 



































ranking of relevant taxa. Tthe reduced number  in therapsids  is not coded by a distinct condition. This  is one of the rare feature 
distinguishing Palaeohatteria from Pantelosaurus, although based on rough estimations. Furthermore, Ianthasaurus and Haptodus 
rely on reconstruction, as well.  








































































even under  the otherwise great variability  in  the skull architecture.  It might be a preadaptation  to  the cynodontian middle ear 
reconfiguration  (Allin, 1975).  If also a  functional  connection between  the  stages of Pantelosaurus and Mammaliformes  can be 
found, the success of ‘haptodont’ descendants could be explained by another biological argument. 
Currie (1979) remarks the highly vacularized texture of the angular flange  in Palaeohatteria,  indicating an  integumental contact. 
Although this is not to be compared to the ornamented mandibles of Ankylosauria or Pachycephalosauria, the skin contact can be 
supported by  the  influence of maturity  in Pantelosaurus  (see description) and  tentatively by  the possible horn  in Tetraceratops 




an adductor muscle attachment  (Barghusen, 1968, 1973). This  is supported herein, as  the mandibular medial adductor  fossa  is 




(Allin & Hopson, 1991; Kemp, 2006;  Ivakhnenko, 2008). Maybe an  integumental connection represents a preadaptation  for any 
kind  of  auditory  support,  since  a  highly  functional  but  non‐integumental  aspect  is  apparent  also  for  non‐cynodontian 
Sphenacodontoidea. A directly connected tympanic cavity is validly disputed by Romer & Price (1940) for early synapsids. A ventral 
contribution  to  the auditory  system  is also possible via  the hyobranchial apparatus  (Allin & Hopson, 1991, Fig. 28.3). Probably 
these animals had the ability for indirect sound transmission like analogously evolved in Cetacea. Substrate‐borne vibration is used 
by  numerous  tetrapods,  whereas  the  aquatic  range  of  frequence  differs  much  from  terrestrial  habitats.  The  early  whale 
Ambulocetus can be seen as an intermediate model. This amphibian mammal shows a mandibular foramen for a soft itssue pad, 
serving  for  sound  conduction  (Thewissen, 2009).  "It  is possible  that  the dentary of  cetaceans  served as a  low  frequncy  sound 
receiver on land" (Thewissen et al., 1996, p. 64).  
The hypothesis that the jaw served for sound reception is plausible for non‐erected early synapsids. Modifications were necessary 
after  the  therapsid  transition,  given  the more  erect  stance  and  increased  distance  between  chin  and  soil. More  discussion  is 
needed to prove this functional approach. But in early sphenacodontians, the adaptation of substrate hearing might haven given 
the  ability  to  sense  large  prey  and  predators,  maybe  constituting  an  advantage  over  large  terrestrial  varanopids  and 
ophiacodontids. 






















Ophiacodon  (Romer  &  Price,  1940,  Pl.  2).  Moreover,  the  region  is  unknown  in  Ianthasaurus,  but  can  be  evaluated  for 
Glaucosaurus.  The  character  is  not discernable  in most  caseasaurians,  and  there  is  contradictory  knowledge  on  Ennatosaurus 
(Olson, 1968; Maddin et al., 2008), remaining the complete taxon unknown. Less certain data are given for anomodontians and 
dinocephalians.  In  the  latter,  it  is  only  doubtfully  reported  from  tapinocephalids  (King,  1988)  and  definitely  missing  in 
























The  anterior  coronoid  identified  in  the  Ianthasaurus  specimen  ROM  59933  (Mazierski & Reisz,  2010)  is plausible, whereas  its 








The posterior coronoid  is  reduced  in  the anomodontian Patranomodon, so  that  the  inapplicable condition due  to a  loss of  this 





































































Edaphosaurus  is  coded  variable with  ‘0&1’  in  character  126  as  the  quadrate  process might  not  be  fully  preserved  in  known 










The number of presacral vertebrae differs  from  the plesiomorphic 27 only  in Caseidae and  Ianthasaurus. Counting  the cervical 
vertebrae, although often slightly elongatedd and with an orientation differing from the dorsals (Reisz, 1986), is hindered by a lack 


































The  tall  shape  is  present  in  almost  all  classic  Sphenacodontidae,  but  not  continuously  present,  since  the  plesiomorphic  (or 
reversal?) condition is seen in Secodontosaurus, and a long‐snouted Dimetrodon currently under description (MCZ 2028, see Brink 
& Reisz, 2014). This might also be true for the species of Ctenospondylus. An axis assigned to C. aff. casei (Vaughn, 1964) shows a 
rather  long dorsal edge, which would not allow  to  reconstruct  the  towering posterior  spine  typical  for most  sphenacodontids. 




































& Reisz  (2014) discussed the history of this character, critically commented herein.  In  fact, there are no data  for Haptodus and 
Eohaptodus, whereas Palaeohatteria  and Pantelosaurus  clearly  show  the derived  condition  (Chapter 5).  In  Edaphosaurids,  the 
derived condition is present in Edaphosaurus (MCZ 4321, pers. obs.). The primitive state may occur in Ianthasaurus (reconstructed 
from the enlarged first sacral rib, see Reisz & Berman, 1986), but considered unknown herein until more evidence enables to clear 
























The  redefinition  of  the  characters  results  from  co‐occuring  conditions,  e.g  oval  cross  section  bound  to  sail‐backed  taxa,  or 
shoulders  to elongated spines at all. However,  the heights of  the spines should be classified more detailed, whereas  the sail  in 
Dimetrodon  is not  to be coded apart  from  this strict  trend  in Sphenacodontidae. Therefore,  the elongation  is chosen  to be  the 
superior principle, whereas the oval spines for tall sail‐backed forms developed independently in Dimetrodon and Edaphosauridae 
in any  case. Additionally, only  in  these  forms  the  spines are not  terminating angeled any more, which  is unnecessary  to  code 
independently.  The  neural  spine  height  is measured  from  the  level  of  the  zygapophyses  to  top.  The  slightly  enlarged  stages 
(character  134  with  (1)  and  character  135  with  (0))  are  found  in  Cutleria,  Pantelosaurus,  Sphenacodon,  Ctenorhachis  and 
Ctenospondylus.  









comparison  a much  lower  axial  spine,  resulting  in  a  hump‐like  low  sail,  but  lacking  the  rod‐like  spines  of  other  sail‐backed 
synapsids.  For  sail‐backed  taxa,  the  absence  of  a  hump  includes  redundancy,  but  is  needed  to  score  the  distribution  of  the 
















After  the  elongation  of  neural  spines  is  differentiated  in  detail,  this  character  is  no  longer  redundant with  long  spines.  It  is 
applicable  for  higher  spines  and  occurs  in  blade‐like  spines  of  at  least  70 %  the  column  height  (see  character  135)  and  the 
vertebrae of  sail‐backed  taxa.  The offset  condition  (1)  is  found  in  Sphenacodontidae.  Following Romer &  Price  (1940, p.  313, 
paragraph  (1)), shoulders are  likely  found  in Secodontosaurus, although  the material has not been documented  for  the present 
320 
 












Despite  the  shape  that  resolves  the  species  of  Edaphosaurus  (Modesto,  1995),  this  character  is  a  strong  synapomorphy  of 
Edaphosauridae.  It  is herein defined as  inapplicable  in  taxa  lacking  increased dorsal spine heights. As Benson  (2012) suggested, 


















Among  the present  taxa  list,  a  swollen  condition  is only present  in  the ophiacodontid Varanosaurus.  Instead,  a differentiated 
investigation of lateral concavities is needed, therefore, the character stated by Reisz et al. (1992) is used. In order not to separate 
both derived conditions, the presence and the strength of the concavity are separately coded. The lateral excavation in the neural 










Originally  raised  for  Edaphosauridae  (Modesto,  1995),  the  latter  character  scores  the  very  elongated  transverse  processes  of 




very  initially  seen  in Palaeohatteria and Pantelosaurus, much  less derived  then Sphenacodontoidea and differing  in  the barely 





supported  by  Pantelosaurus  (pers.  obs.)  and Ophiacodon  (Romer &  Price,  1940,  Fig.  45  E),  comparable with  Stereophallodon 






Character  144: Dorsal  vertebrae  transverse process  in parasagittal  section mainly  flat,  sheet‐like  (0), or with  round or  sub‐
triangular body (1). 
























































The  offset  tuberculum,  for  example,  of  Dimetrodon  (Romer &  Price,  1940,  Pl.  25)  is  not  differentiated,  as  the  length  of  the 






































Although  the  conditions differ gradually and  there are greater gaps  in  the dataset,  the derived  condition  like  in Dimetrodon  is 
distinguishable  from  others.  In  Eohaptodus  the  posterior  edges  of  the  interclavicles  head  nearly  point  transversally.  The 
intermediate condition seen in Palaeohatteria juveniles may represent an ontogenetic effect. Due to larger anterior surfaces and a 
sagitally short but transversally broad head, it is coded as (0), similar to Ophiacodon (Romer & Price, 1940, Fig. 21).  




















scapula  and  the  size  of  the  anterior  coracoids.  The  dimensions  of  those  regions  differ  much  in  large‐sized  genera  like 
Edaphosaurus and Dimetrodon. As also the width of the scapula tip is a gradual character, and long dorsal edges are found only in 










The supraglenoid buttress  itself  is not absent  in Therapsida on prinziple. For this case, scored by previous workers, the coding  is 
treated as  inapplicable.  If present  in particular therapsids, the buttress  is on the posterior edge of the scapula, as the posterior 
blade on top of the posteriorly expanding glenoid is absent. 










Fig.  A4:  Left  scapulocoracoid,  generalized  from  Pantelosaurus, 
with position of the supraglenoid buttress, preferred identification 













lateral  surface  of  the  supraglenoid  buttress  is  rejected,  since  the  buttress  lacks  distinct  borders  in most  cases, whereas  the 
foramina  can be assigned  to an anterior or posterior position easily. There are Varanopidae both with and without a  foramen 
(Lewis & Vaughn, 1965; Campione & Reisz, 2010), and if present, in an anterior position (contradicting Benson, 2012, maybe due 
to  differing  terminology,  see  Fig. A4).  In  Lupeosaurus  the  foramen  is  anterior  to  the  buttress’ maximum  thickening, whereas 















Although non‐therapsid Sphenacodontia have an enlarged coracoidal  triceps processus,  this  feature  is gradual  (see Reisz, 1986, 
Fig. 21). The rephrased character attempts to offer a more objective distinction, rather than the size of the triceps processus.  In 
Therapsida, the triceps processus is lost and, therefore, coded as inapplicable (state ‘2’ in Fröbisch et al., 2011). The concavity is 





























The character  is mainly simplified after Benson  (2012, char. 216), as  the narrow  ilium has not  to be scored  in  terms of  the co‐
occuring dorsal  fossa and  lateral  shelf  (Benson, 2012,  char. 217, which better  should be  coded with  ‘?’  instead of  ‘2’  to avoid 
redundancy with char. 216). The size and shape is highly variable among Sphenacomorpha, even within the genus Dimetrodon (see 
Reisz,  1986,  Fig.  23).  Further  conditions  are  not  phylogenetically  resolving.  Condition  (1)  is  at  least  a  sphenacomorph 
synapomorphy,  convergent  to  Caseasauria. All Caseasauria  share  this  condition,  as  indicated by  Callibrachion  (Chapter  7)  and 
Eocasea (Reisz & Fröbisch, 2014). In Oedaleops the condition is questionable, both on the evidence offered by Sumida et al. (2014, 
Fig. 2.9) and Langston (1965, Fig. 4). It resembles the ilium of Varanops (Campione & Reisz, 2010, Fig. 13), showing gradually small 
bladed  ilia even  in other  very basal  synapsids. A dorsoanterior  flange  is  seen  in  some  reptiles and  temnospondyls as well. An 
unintermediate redundancy with the number of sacral vertebrae (character 133) cannot be stated. The antero‐dorsal rim of the 
blade  is  offset  from  the  posterior  pointing  bar,  such  that  Oedaleops  does  not  reflect  the  pattern  that  Caseidae  share  with 
Sphenacomorpha.  Therefore,  the  sometimes  dicussed  sister‐group  relationship  of  Caseasauria  and  Haptodontiformes  (partly 
Romer & Price, 1940; partly Benson, 2012) is not supported by this character.  























































Although phrased  identically, Benson  (2012)  codes Edaphosauridae with  condition  (1)  for  the  first  time.  It  is  thus  reconfigured 
herein by the criterium of a second width maximum, which also occurs in Ophiacodon uniformis (Romer & Price, 1940, Fig. 25) and 
maybe could have developed potentially  in Varanops brevirostris  (Romer & Price, 1940, Fig. 26). This  feature  is ontogenetically 
affected,  for example,  found  in  the growth  series of Palaeohatteria,  changing  from  (0)  to  (1). Among  the  specimens originally 
assigned to Eohaptodus ("Haptodus" garnettensis, see Laurin 1993), a broad ischium was probably going to develop in ROM 43603 
and is supported by ROM 29872. The coding requires non‐juvenile specimens. The pattern seen in Caseasauria and Varanopidae is 


















Regarding  unsolved  questions  on  allometry,  limb  proportions  are  excluded  from  the  current  study.  Basal  Sphenacodontia  are 
























The polymorphic  version by Benson  (2012)  is  resolving  the  inner  systematic of  synapsid  subclades, but not  capable of  testing 
whether the advanced state found in Edaphosauridae and Caseasauria is a synapomorphy. Beyond the plesiomorphic condition in 
Casea  (Olson,  1968,  Fig.  16)  and Oedaleops  (Sumida  et  al.,  2014,  Fig.  2.7),  there  is  evidence  for  an  enclosed  ectepicondylar 
foramen  in other basal Caseasauria (Chapter 7). Thus, the hypothesis was  if some Caseasauria show an offset supinator process 

























for  Eohaptodus  (ROM  43604).  The  tall  olecranon  is  a  feature  also  of  Sphenacodontidae, whereas  some  Therapsida  share  the 
reduced  condition with  the  at  least  half‐grown  type  of  Cutleria  and  also  sub‐adult  Pantelosaurus.  If many  sphenacodontoid 

























The  lateral  centrale  does  contact  the  third  distal  carpal  as  a  plesiomorphic  feature  in  all  basal  Synapsida  including  basal 
Therapsida. The condition seen in Dimetrodon might be unique (reconstructed for D. natalis, milleri and grandis by Romer & Price, 
1940, Fig. 40), but  is hard  to compare due  to a  lack of data  in other Sphenacodontia. The  reconstruction would  require  largely 
articulated manus skeletons. However, the advanced condition in Cutleria is cited by Benson (2012) from the original description 







In  the  literature  there are different designations  for what  is  the medial or  lateral  centrale, depending of  relating either  to  the 
entire body or the manus alone. Herein the proximal central is what Romer & Price (1940, Fig. 35 C) labeled as the medial centrale 
(contradicting  Currie,  1977,  1979,  and  Laurin,  1993).  The  Eohaptodus  specimens  ROM  43604  and  29872  are  evaluated with 









The ungual height  is variable  in basal  synapsids. Based on own observations, edaphosaurid claws are  sometimes  low, whereas 




Character  175:  Femur  shaft  straight  (0),  or  bended  frontally,  producing  a  posterior  convexity  about  the  level  of  the  fourth 
trochanter (1). 
 
































synapsids.  Therefore,  the  later  version  of  this  character  is  used,  presenting  a  therapsid  synapomorphy  rather  than  a 






















Related  to  character  180  describing  the  ventral  ridge  of  the  femur,  this  character  would  cause  factual  redundancy.  The 


























































































Certain  results of  formula  reduction differ between Caseidae and Therapsida, but  in general affect manus and pes at  the same 
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Re-description of Cutleria and Tetraceratops  
(Synapsida, Sphenacodontia),  












The presented  table contains  the codings according  to Appendix 6.1, with  respect  to 
the taxa discussed in the regular chapter. Several numbers per field indicate multistate entries; 
for example, ‘01’ means ‘0&1’. Entries in brackets refer to observations of less certainty, either 



















operational taxonomic unit  1  2  3  4  5  6  7  8  9  10  11  12 
Ianthodon  0  0  0  0  0  0  0  1  0  0  0  1 
Ianthasaurus  0  1  0  0  (0)  0  0  (1)  0  (0)  01  (1) 
Eohaptodus  0  0  0  0  0  0  0  1  0  1  0  1 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  01  (0) 
Cutleria  0  0  0  1  0  0  0  1  0  (0)  0  01 
Tetraceratops  1  ?  1  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  (0)  (0)  ? 
Palaeohatteria  0  0  0  0  0  0  0  1  0  1  0  01 
Pantelosaurus  0  0  0  0  0  0  0  1  0  1  1  0 
PalPantSYNOPSIS  0  0  0  0  0  0  0  1  0  1  1  0 
Palaeohatt. adult  0  0  0  0  0  0  0  1  0  1  0  01 
Sphenacodon ferox  0  0  0  1  0  0  0  1  0  0  2  1 
S. ferocior  0  0  0  1  0  0  0  1  0  0  2  1 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  0  (0)  0  1  0  0  0  (01) (1)  0  02  1 
Ctenosp. nineveh.  ?  (0)  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  02  1 
Dimetrodon milleri  0  0  0  1  0  0  0  1  0  (1)  02  1 
advanced Dimetr.  0  0  0  1  0  0  0  (01) (0)  (1)  2  1 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  02  0 
Biarmosuchia  01  0  0  01  1  01  01  1  01  01  (02)  (01)
Gorgonopsida  0  0  0  0  01  1  1  0  1  0  (02)  0 
Anomodontia  0  1  01  01  01  01  01  0  0  (01)  01  0 




operational taxonomic unit  13  14  15  16  17  18  19  20  21  22  23  24 
Ianthodon  123  01  0  ?  01  1  1  0  0  0  1  1 
Ianthasaurus  1  01  01  0  0  1  0  0  ?  ?  ?  ? 
Eohaptodus  12  1  0  ?  01  1  1  0  01  0  0  1 
Hypselohaptodus  1  0  (1)  (0)  0  (0)  ?  0  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  1  01  1  0  0  0  ?  0  ?  ?  0  1 
Tetraceratops  ?  ?  ?  ?  (0)  ?  ?  0  0  0  1  1 
Palaeohatteria  12  01  01  0  01  0  ?  0  01  0  (0)  1 
Pantelosaurus  12  0  0  0  1  0  ?  0  (0)  ?  ?  ? 
PalPantSYNOPSIS  12  0  0  0  1  0  ?  0  0  (0)  (0)  (1) 
Palaeohatt. adult  12  01  01  0  01  0  ?  0  1  (0)  (0)  1 
Sphenacodon ferox  12  1  1  0  1  1  2  0  (1)  0  0  1 
S. ferocior  12  1  1  0  1  1  2  0  (1)  0  1  1 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  012  0  (1)  (0)  ?  1  2  0  1  ?  1  1 
Ctenosp. nineveh.  012  1  (1)  0  1  1  2  0  1  0  0  1 
Dimetrodon milleri  12  1  1  0  (1)  (01) (2)  0  (1)  0  1  1 
advanced Dimetr.  12  1  1  1  1  01  2  0  1  0  1  1 
Raranimus  1  (0)  1  1  0  0  ?  0  1  1  0  (2) 
Biarmosuchia  ?  01  1  1  0  01  (2)  0  1  1  0  012 
Gorgonopsida  ?  (0)  1  1  0  01  (2)  0  1  0  0  2 
Anomodontia  ?  01  01  01  0  0  ?  0  1  1  01  01 






operational taxonomic unit  25  26  27  28  29  30  31  32  33  34  35  36 
Ianthodon  ?  ?  ?  ?  1  0  0  0  (01)  1  12  0 
Ianthasaurus  ?  ?  ?  ?  1  01  0  0  ?  2  01  0 
Eohaptodus  0  0  1  0  1  1  0  0  (1)  2  (0)  0 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  (1)  ?  1  0  ?  ?  (1)  ? 
Cutleria  ?  ?  ?  ?  1  0  ?  (0)  ?  1  1  0 
Tetraceratops  0  0  1  1  1  0  1  0  ?  0  3  1 
Palaeohatteria  0  0  (0)  0  1  0  0  0  0  1  1  0 
Pantelosaurus  ?  ?  ?  ?  1  1  0  0  (1)  (0)  1  0 
PalPantSYNOPSIS  0  0  (0)  0  1  1  (0)  0  (1)  (0)  1  0 
Palaeohatt. adult  0  0  (0)  0  1  ?  0  0  ?  1  1  0 
Sphenacodon ferox  1  0  ?  0  1  1  0  0  1  1  2  0 
S. ferocior  1  0  ?  0  2  1  0  0  1  1  23  1 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  ?  (0)  ?  ?  (2)  1  0  (0)  (1)  0  2  1 
Ctenosp. nineveh.  ?  ?  ?  ?  2  1  (0)  0  ?  1  2  (0) 
Dimetrodon milleri  (1)  0  ?  (0)  2  1  0  1  1  0  3  1 
advanced Dimetr.  1  0  ?  0  2  1  0  0  1  0  3  1 
Raranimus  1  1  ?  0  1  1  ?  0  (1)  ?  3  1 
Biarmosuchia  1  1  ?  0  12  01  0  0  1  0  3  01 
Gorgonopsida  1  1  ?  0  12  1  0  0  1  0  3  01 
Anomodontia  1  1  ?  0  01  0  (1)  0  01  0  3  0 




operational taxonomic unit  37  38  39  40  41  42  43  44  45  46  47  48 
Ianthodon  0  0  0  ?  1  (1)  (0)  (0)  1  1  0  0 
Ianthasaurus  0  (0)  0  ?  1  0  0  1  1  1  0  1 
Eohaptodus  0  0  0  ?  1  0  1  1  1  12  0  1 
Hypselohaptodus  (1)  0  1  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  0  0  1  ?  2  (1)  ?  1  2  2  0  1 
Tetraceratops  ?  0  0  ?  ?  ?  1  1  ?  ?  ?  ? 
Palaeohatteria  0  0  0  ?  (0)  1  1  1  (1)  (2)  0  0 
Pantelosaurus  0  0  0  ?  (1)  1  1  ?  (1)  ?  0  1 
PalPantSYNOPSIS  0  0  0  ?  (1)  1  1  1  (1)  (2)  0  1 
Palaeohatt. adult  0  0  0  ?  ?  1  1  1  (1)  (2)  0  ? 
Sphenacodon ferox  (1)  0  1  0  2  0  1  1  2  2  0  1 
S. ferocior  (1)  0  1  0  2  (0)  1  1  2  2  1  1 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  (0)  0  1  0  2  ?  1  1  ?  (2)  (1)  ? 
Ctenosp. nineveh.  (0)  0  (1)  ?  ?  ?  (1)  ?  ?  ?  ?  ? 
Dimetrodon milleri  0  ?  1  0  2  1  1  ?  2  2  1  (1) 
advanced Dimetr.  1  0  1  0  2  01  1  1  2  2  1  1 
Raranimus  (1)  ?  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  1  1  1  01  2  01  1  01  1  12  01  01 
Gorgonopsida  1  1  1  1  2  01  1  01  01  12  0  01 
Anomodontia  12  (1)  1  1  01  01  1  01  0  0  0  0 






operational taxonomic unit  49  50  51  52  53  54  55  56  57  58  59  60 
Ianthodon  0  1  1  0  0  0  0  0  0  (1)  0  1 
Ianthasaurus  0  1  0  (0)  0  0  0  0  0  (1)  0  1 
Eohaptodus  0  1  0  01  0  0  0  0  0  (1)  0  1 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  0  1  0  0  0  1  0  0  1  1  0  1 
Tetraceratops  ?  (1)  ?  ?  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Palaeohatteria  0  1  0  0  0  0  0  0  0  0  0  2 
Pantelosaurus  0  1  ?  0  (0)  (0)  (0)  (0)  1  ?  0  (2) 
PalPantSYNOPSIS  0  1  0  0  (0)  (0)  (0)  0  1  0  0  2 
Palaeohatt. adult  0  1  0  0  (0)  (0)  (0)  0  ?  0  0  2 
Sphenacodon ferox  0  1  1  0  1  1  0  0  ?  (0)  0  2 
S. ferocior  0  1  1  0  1  1  0  0  1  ?  0  2 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  (0)  (1)  (1)  ?  1  1  0  0  (0)  (0)  0  2 
Ctenosp. nineveh.  ?  ?  ?  ?  1  1  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Dimetrodon milleri  0  1  1  (0)  1  1  ?  0  1  0  0  2 
advanced Dimetr.  0  1  1  0  1  1  0  0  1  0  0  2 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  01  2  1  0  01  01  0  0  01  ?  01  12 
Gorgonopsida  1  2  01  0  1  1  0  0  1  ?  1  12 
Anomodontia  01  01  0  0  01  01  0  0  01  ?  01  2 




operational taxonomic unit  61  62  63  64  65  66  67  68  69  70  71  72 
Ianthodon  (1)  0  0  0  (1)  0  1  0  1  (1)  1  1 
Ianthasaurus  (1)  0  1  0  (1)  0  (1)  (0)  1  1  1  1 
Eohaptodus  1  0  1  (0)  1  0  1  1  1  1  1  1 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  1  0  1  (0)  ?  0  1  0  1  ?  1  (1) 
Tetraceratops  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  ?  ?  ? 
Palaeohatteria  0  0  01  0  01  0  1  0  1  1  1  1 
Pantelosaurus  0  0  (1)  1  (1)  (0)  1  ?  1  1  1  (1) 
PalPantSYNOPSIS  0  0  (1)  1  (1)  0  1  (0)  1  1  1  1 
Palaeohatt. adult  0  0  1  ?  (1)  0  1  0  1  1  1  1 
Sphenacodon ferox  0  0  0  (1)  ?  (0)  (1)  ?  1  ?  ?  (1) 
S. ferocior  0  0  01  1  (1)  0  1  ?  1  1  1  (1) 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  ?  0  ?  ?  ?  0  (1)  ?  1  0  1  1 
Ctenosp. nineveh.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Dimetrodon milleri  0  0  1  0  1  0  1  ?  1  ?  1  1 
advanced Dimetr.  0  0  1  1  1  0  1  0  1  0  1  1 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  01  1  0  1  2  1  ?  ?  1  01  0  1 
Gorgonopsida  0  1  0  1  2  1  ?  ?  1  0  0  1 
Anomodontia  0  01  0  1  12  1  ?  ?  1  01  0  1 






operational taxonomic unit  73  74  75  76  77  78  79  80  81  82  83  84 
Ianthodon  1  1  0  (0)  (0)  (01) (0)  0  ?  ?  0  1 
Ianthasaurus  1  0  0  ?  ?  ?  ?  ?  0  ?  1  0 
Eohaptodus  ?  (0)  0  0  0  0  0  0  0  ?  0  0 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  1  (0)  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Tetraceratops  ?  ?  0  0  (0)  0  (1)  ?  0  ?  ?  (0= 
Palaeohatteria  ?  ?  0  ?  ?  0  0  1  0  1  (0)  0 
Pantelosaurus  (1)  ?  0  ?  0  0  0  ?  ?  ?  ?  ? 
PalPantSYNOPSIS  (1)  ?  0  ?  0  0  0  1  0  1  (0)  (0) 
Palaeohatt. adult  ?  ?  0  ?  ?  0  0  1  0  1  (0)  (0) 
Sphenacodon ferox  1  0  0  0  0  0  1  (1)  0  1  (0)  ? 
S. ferocior  ?  0  0  0  (0)  (0)  1  ?  0  ?  0  1 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  ?  ?  0  ?  ?  ?  1  ?  0  ?  ?  ? 
Ctenosp. nineveh.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  ?  0  ? 
Dimetrodon milleri  1  0  0  0  (0)  0  1  1  0  1  0  1 
advanced Dimetr.  1  0  0  0  0  0  1  (1)  0  ?  0  1 
Raranimus  ?  ?  ?  0  01  0  1  0  (1)  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  01  01  0  1  1  1  1  1  1  1  1  ? 
Gorgonopsida  1  01  0  1  1  1  1  1  1  1  1  ? 
Anomodontia  01  01  01  0  1  1  01  1  1  01  1  ? 




operational taxonomic unit  85  86  87  88  89  90  91  92  93  94  95  96 
Ianthodon  0  1  ?  (0)  0  1  0  (0)  ?  1  1  ? 
Ianthasaurus  0  1  0  (0)  0  1  0  (0)  1  ?  ?  ? 
Eohaptodus  0  1  0  0  0  1  0  0  0  1  1  1 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  ?  ?  ?  ? 
Tetraceratops  0  1  1  0  1  ?  0  (0)  0  1  ?  1 
Palaeohatteria  0  1  0  0  1  ?  (0)  ?  ?  1  1  1 
Pantelosaurus  (0)  ?  ?  0  ?  ?  ?  0  0  ?  ?  ? 
PalPantSYNOPSIS  0  1  0  0  (1)  ?  (0)  0  0  1  1  1 
Palaeohatt. adult  0  1  0  0  (1)  ?  (0)  ?  ?  1  1  1 
Sphenacodon ferox  0  1  0  0  (0)  ?  (1)  0  ?  1  1  1 
S. ferocior  0  1  0  0  0  (1)  0  0  0  1  1  1 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  ?  ?  ? 
Ctenosp. nineveh.  0  1  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Dimetrodon milleri  0  1  0  0  (1)  ?  (1)  (0)  0  ?  ?  ? 
advanced Dimetr.  0  1  0  0  1  ?  1  0  0  1  1  1 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  0  1  2  1  ?  ?  1  1  0  ?  ?  1 
Gorgonopsida  0  1  2  1  ?  ?  1  1  0  ?  ?  1 
Anomodontia  0  1  2  1  ?  ?  1  01  0  ?  ?  1 






operational taxonomic unit  97  98  99  100  101  102  103  104  105  106  107  108 
Ianthodon  (0)  (0)  ?  ?  0  (1)  0  (1)  1  1  (0)  1 
Ianthasaurus  ?  ?  ?  ?  (0)  (0)  (0)  (1)  (1)  1  0  1 
Eohaptodus  0  0  (1)  1  01  1  0  1  1  1  0  1 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  ?  ?  ?  ?  0  1  0  1  (0)  (1)  0  1 
Tetraceratops  0  0  ?  ?  0  1  0  (0)  0  1  (1)  0 
Palaeohatteria  0  0  ?  ?  0  01  0  0  1  1  0  01 
Pantelosaurus  ?  ?  (1)  ?  (0)  1  (0)  ?  (0)  (0)  ?  (1) 
PalPantSYNOPSIS  0  0  1  ?  (0)  (1)  0  ?  0  0  ?  (1) 
Palaeohatt. adult  0  0  ?  ?  0  (1)  0  ?  1  1  (0)  (1) 
Sphenacodon ferox  1  0  (1)  ?  1  1  0  (1)  0  1  01  0 
S. ferocior  1  0  1  1  1  1  0  (1)  01  1  1  0 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  (1)  ?  ?  (1)  ?  (1)  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenosp. nineveh.  ?  ?  ?  ?  1  1  0  (1)  1  1  0  ? 
Dimetrodon milleri  (1)  (0)  1  1  1  1  0  1  1  1  0  0 
advanced Dimetr.  1  0  1  1  1  1  0  1  0  1  1  01 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  0  0  1  1  1  01  01  1  0  1  1  01 
Gorgonopsida  0  0  1  1  1  1  0  1  0  1  1  0 
Anomodontia  0  0  1  1  1  01  01  01  0  01  1  0 




operational taxonomic unit  109  110  111  112  113  114  115  116  117  118  119  120 
Ianthodon  0  1  1  0  ?  0  ?  ?  1  0  ?  ? 
Ianthasaurus  0  (1)  (1)  (0)  ?  ?  ?  ?  ?  1  (1)  ? 
Eohaptodus  0  1  1  0  ?  0  ?  ?  ?  (1)  1  1 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  0  1  1  1  1  (1)  ?  ?  ?  ?  ?  1 
Tetraceratops  0  1  1  0  ?  (1)  ?  ?  ?  ?  ?  (1) 
Palaeohatteria  ?  1  1  1  0  ?  ?  0  0  (1)  ?  ? 
Pantelosaurus  ?  1  1  (1)  (0)  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1 
PalPantSYNOPSIS  ?  1  1  (1)  (0)  ?  ?  0  0  (1)  ?  1 
Palaeohatt. adult  ?  1  1  1  ?  ?  ?  0  0  (1)  ?  ? 
Sphenacodon ferox  0  1  1  1  (0)  (0)  (0)  (0)  (0)  (1)  ?  ? 
S. ferocior  0  1  1  1  (1)  (0)  0  0  0  1  1  1 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenosp. nineveh.  (0)  1  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Dimetrodon milleri  ?  1  1  1  0  (0)  ?  0  0  1  1  1 
advanced Dimetr.  0  1  1  1  01  0  0  0  0  1  1  1 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  1  1  1  1  1  01  1  ?  0  1  (1)  1 
Gorgonopsida  0  1  1  1  1  01  0  ?  0  1  1  1 
Anomodontia  1  1  1  1  1  0  (01) ?  0  1  (1)  1 






operational taxonomic unit  121  122  123  124  125  126  127  128  129  130  131  132 
Ianthodon  ?  (0)  ?  ?  ?  ?  (0)  ?  ?  (1)  ?  ? 
Ianthasaurus  ?  (0)  (2)  ?  ?  0  0  1  ?  1  ?  1 
Eohaptodus  0  0  1  01  0  0  0  0  0  (1)  (1)  (1) 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  ?  (0)  ?  ?  ?  ?  (0)  (0)  (0)  1  ?  (1) 
Tetraceratops  ?  0  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Palaeohatteria  ?  ?  ?  ?  0  (1)  0  0  ?  1  0  1 
Pantelosaurus  ?  0  ?  ?  ?  ?  ?  0  0  ?  (0)  ? 
PalPantSYNOPSIS  ?  0  ?  ?  0  ?  0  0  0  (1)  0  (1) 
Palaeohatt. adult  ?  ?  ?  ?  0  ?  0  0  ?  1  0  1 
Sphenacodon ferox  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  1  (1)  2  ?  2 
S. ferocior  1  0  1  0  0  0  (0)  1  1  2  ?  2 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  ?  1  2  (0)  1 
Ctenospond. casei  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  0  1  2  ?  (2) 
Ctenosp. nineveh.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  1  ?  2  1  ? 
Dimetrodon milleri  1  0  1  ?  0  0  0  1  1  2  ?  2 
advanced Dimetr.  1  0  1  0  0  0  0  1  1  2  1  2 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  1  01  1  01  (1)  (0)  1  0  0  ?  ?  2 
Gorgonopsida  1  1  1  0  0  1  1  0  0  0  0  1 
Anomodontia  1  0  1  1  0  1  1  0  01  01  ?  (1) 




operational taxonomic unit  133  134  135  136  137  138  139  140  141  142  143  144 
Ianthodon  ?  0  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  ?  0  0  1 
Ianthasaurus  ?  1  1  0  2  0  1  1  0  0  0  1 
Eohaptodus  ?  0  ?  ?  ?  ?  ?  1  0  0  0  1 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  ?  1  0  0  0  ?  ?  1  0  1  0  1 
Tetraceratops  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Palaeohatteria  (1)  0  ?  ?  ?  ?  ?  1  0  0  0  1 
Pantelosaurus  1  1  0  0  (0)  ?  ?  1  1  0  0  1 
PalPantSYNOPSIS  1  1  0  0  (0)  ?  ?  1  (1)  0  0  1 
Palaeohatt. adult  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  ?  0  0  1 
Sphenacodon ferox  ?  1  0  0  0  (0)  0  1  1  1  (1)  1 
S. ferocior  ?  1  0  0  0  (0)  0  1  1  1  1  1 
Ctenorhachis  1  1  0  0  1  0  0  1  1  1  (1)  1 
Ctenospond. casei  ?  1  0  1  1  1  0  1  1  1  1  1 
Ctenosp. nineveh.  ?  1  0  1  1  1  0  1  1  1  1  1 
Dimetrodon milleri  1  1  1  0  1  0  0  1  1  (1)  1  1 
advanced Dimetr.  1  1  1  0  1  0  0  1  1  1  1  1 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  1  0  ?  ?  ?  ?  ?  0  ?  ?  ?  ? 
Gorgonopsida  1  01  0  ?  ?  ?  ?  (0)  ?  1  (0)  1 
Anomodontia  1  0  ?  ?  ?  ?  ?  01  0  1  0  1 






operational taxonomic unit  145  146  147  148  149  150  151  152  153  154  155  156 
Ianthodon  0  0  0  0  0  ?  0  1  0  ?  ?  ? 
Ianthasaurus  1  1  (1)  0  0  ?  0  1  0  ?  ?  ? 
Eohaptodus  0  0  1  1  0  0  0  1  0  1  0  0 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  ?  ?  ?  (0)  ?  ?  1  1  0  0  1  ? 
Tetraceratops  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Palaeohatteria  0  0  (0)  0  (0)  0  (0)  1  0  1  1  0 
Pantelosaurus  (0)  ?  ?  (0)  ?  0  (0)  1  0  1  1  0 
PalPantSYNOPSIS  0  0  (0)  0  (0)  0  0  1  0  1  1  0 
Palaeohatt. adult  0  (0)  (0)  0  (0)  0  (0)  1  0  1  1  0 
Sphenacodon ferox  0  0  (1)  0  (0)  0  ?  1  0  1  (1)  ? 
S. ferocior  0  0  (1)  0  (0)  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenorhachis  01  (0)  1  (0)  ?  ?  0  (1)  0  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  0  (01)  1  0  1  ?  ?  (1  0  ?  1  ? 
Ctenosp. nineveh.  0  ?  1  0  ?  0  (1)  (1)  0  ?  ?  ? 
Dimetrodon milleri  0  0  ?  0  ?  0  ?  (1)  0  1  1  1 
advanced Dimetr.  01  0  1  0  1  0  (0)  (1)  0  1  1  1 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  ?  ?  ?  ?  ?  (0)  (01) 1  ?  0  1  0 
Gorgonopsida  0  0  1  0  (0)  0  0  (01) 01  0  0  1 
Anomodontia  0  2  1  0  ?  0  0  0  0  0  1  0 




operational taxonomic unit  157  158  159  160  161  162  163  164  165  166  167  168 
Ianthodon  0  1  0  0  0  0  1  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthasaurus  0  0  (0)  (0)  0  ?  ?  ?  ?  1  0  ? 
Eohaptodus  0  0  (1)  1  0  ?  ?  1  0  1  (0)  ? 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  0  (0)  (1)  ?  0  (0)  (1)  ?  ?  ?  ?  ? 
Tetraceratops  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Palaeohatteria  0  ?  ?  ?  0  ?  ?  ?  ?  1  (0)  ? 
Pantelosaurus  (0)  0  ?  ?  0  ?  ?  ?  ?  1  (0)  (1) 
PalPantSYNOPSIS  (0)  0  ?  ?  0  ?  ?  ?  ?  1  (0)  (1) 
Palaeohatt. adult  0  ?  ?  ?  0  ?  ?  ?  ?  1  0  ? 
Sphenacodon ferox  1  ?  ?  ?  0  0  0  1  0  1  (0)  (1) 
S. ferocior  1  ?  ?  ?  0  0  0  1  0  1  0  1 
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  0  1 
Ctenospond. casei  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  1  ?  ?  ?  ? 
Ctenosp. nineveh.  (1)  ?  ?  ?  (0)  (0)  (0)  ?  ?  1  0  (1) 
Dimetrodon milleri  1  ?  ?  ?  0  0  0  1  0  1  0  1 
advanced Dimetr.  1  ?  ?  ?  0  0  0  1  0  1  0  1 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  1  ?  ?  ?  1  1  ?  ?  1  1  1  (1) 
Gorgonopsida  1  ?  ?  ?  1  1  ?  ?  1  1  1  (1) 
Anomodontia  1  ?  ?  ?  1  1  ?  ?  1  1  1  (0) 






operational taxonomic unit  169  170  171  172  173  174  175  176  177  178  179  180 
Ianthodon  ?  (0)  (0)  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ianthasaurus  1  (0)  0  ?  (0)  0  0  0  ?  0  ?  ? 
Eohaptodus  1  0  0  01  1  (0)  0  0  ?  1  0  0 
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Cutleria  ?  (0)  ?  2  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Tetraceratops  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Palaeohatteria  01  ?  0  ?  ?  ?  (0)  ?  ?  ?  ?  ? 
Pantelosaurus  1  0  0  2  1  ?  0  0  ?  1  ?  ? 
PalPantSYNOPSIS  1  0  0  2  1  ?  0  0  ?  1  ?  ? 
Palaeohatt. adult  1  ?  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Sphenacodon ferox  ?  0  0  1  1  0  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
S. ferocior  1  (0)  (0)  ?  ?  ?  1  0  ?  1  0  0 
Ctenorhachis  1  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenospond. casei  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Ctenosp. nineveh.  (1)  0  0  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Dimetrodon milleri  1  0  0  1  1  0  1  0  ?  1  0  0 
advanced Dimetr.  1  0  0  1  1  0  1  0  ?  1  0  0 
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ? 
Biarmosuchia  (0)  0  1  1  1  0  (1)  1  01  1  1  1 
Gorgonopsida  0  0  1  0  1  1  (1)  1  1  1  1  1 
Anomodontia  0  0  1  2  0  0  0  1  01  (1)  1  1 




operational taxonomic unit  181  182  183  184  185  186  187  188  189  190     
Ianthodon  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?     
Ianthasaurus  ?  ?  ?  ?  0  1  ?  ?  ?  ?     
Eohaptodus  0  0  ?  ?  (0)  1  1  1  0  0     
Hypselohaptodus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?     
Cutleria  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?     
Tetraceratops  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?     
Palaeohatteria  ?  ?  ?  ?  (0)  1  1  (1)  0  0     
Pantelosaurus  0  0  1  ?  ?  ?  (1)  ?  ?  (0)     
PalPantSYNOPSIS  0  0  1  ?  (0)  1  (1)  (1)  (0)  0     
Palaeohatt. adult  ?  ?  ?  ?  0  1  1  (1)  0  0     
Sphenacodon ferox  ?  ?  (1)  ?  0  1  1  1  0  ?     
S. ferocior  0  1  (1)  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?     
Ctenorhachis  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?     
Ctenospond. casei  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?     
Ctenosp. nineveh.  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?     
Dimetrodon milleri  0  1  1  1  0  1  1  1  0  0     
advanced Dimetr.  0  01  1  1  0  1  1  (1)  (0)  0     
Raranimus  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?  ?     
Biarmosuchia  1  ?  (1)  0  (1)  0  1  1  0  (01)     
Gorgonopsida  1  ?  (0)  0  1  0  01  1  0  (0)     
Anomodontia  (1)  ?  1  (0)  1  0  0  1  0  01     










Callibrachion and Datheosaurus,  
two historical and previously mistaken  

















basal  haptodontine‐grade  sphenacodontians,  respectively  treated  as  nomina  dubia.  Both 
species are revalidated as basal Caseasaurians due to their overall proportions, dentition and 
additional  characteristics  that  differentiates  them  from  any  other  basal  synapsid  subclade. 
Because of poor preservation, no certain autapomorphies can be stated. However, the almost 
complete  skeletons  allow  a  rough  estimation  of  their  phylogenetic  context.  Datheosaurus 
might  represent  an  eothyridid or  basal  caseid of  about  the  stage of  the  recently  described 
oldest  caseid  Eocasea.  Callibrachion  shares  some  similarities  with  Casea.  These  newly‐
discovered observations on Datheosaurus and Callibrachion give  fundamental  insights  in  the 
early  caseasaurian  diversity,  reflecting  an  evolutionary  stage  that  lacks  spatulate  teeth  and 
broadened phalanges  that  are  typical  for  all  classic  caseid  species. Along with  Eocasea,  the 















diversity  and  phylogenetic  relationships  of  early  amniotes  (Brocklehurst &  Fröbisch,  2014). 
Many  fossils,  including  poorly  preserved  specimens,  were  described  as  and  compared  to 




diapsid Protorosaurus. The nomenclature also underwent major  changes  in  taxonomic units 
through  time  (for  exhaustive  compilations  see  Case,  1907,  and  Romer &  Rrice,  1940;  also 
Osborn, 1903; Huene, 1908; Williston, 1912). A major reference point was the description of 
the  sphenacodontian  synapsid  Palaeohatteria  longicaudata  (Credner,  1888),  which  was 
originally named after the extant tuatara (Hatteria, today Sphenodon, with which it only shares 
plesiomorphic  similarities).  Huene  (1908)  introduced  a  “Palaeohatteria‐group”  to  oppose 
several  synapsid  groups,  maybe  triggered  by  the  myth  of  the  diapsid  skull  condition  in 
Palaeohatteria. This was first an assumption coherent with the rhynchocephalian classification 




as  being  part  of  one  of  the  ancient  ‘reptile’  branches:  Callibrachion  gaudryi  Boule  & 
Glangeaud, 1893 from the Autunian series, Autun Basin (France), and Datheosaurus macrourus 






them as nomina dubia  (Laurin 1993, 1994). Laurin  (1993) observed  the  type of Callibrachion 















by  parareptilian  examples  (Sues  &  Reisz,  1998;  Reisz  &  Fröbisch,  2014).  Together  with 
varanopids,  caseasaurs  also  include  some  of  the  geologically  youngest  pelycosaur‐grade 
synapsids  (e.g., Silva et al., 2012; Brocklehurst et al., 2013). Caseasauria consists of Caseidae 







new material  as well  as  the  re‐description  of  already  known  caseasaur  fossils  (Reisz,  2005; 





Here,  we  re‐describe  the  basal  caseasaurs  Callibrachion  gaudryi  and  Datheosaurus 
macrourus  for  the  first  time  in  detail  in  the  context  of  this  group  of  early  synapsids.  The 
specimens  are  too  poorly  preserved  to  allow  their  inclusion  in  a  phylogenetic  analysis. 
Nonetheless,  their assignment  to Caseasauria  is  robust,  therefore we attempt  to discuss  the 
historical findings and discuss caseasaurian phylogenetic and evolutionary trends.  
The  following  institutional  codes  are  used  in  this  paper:  CM  –  Carnegie Museum, 
Pittsburgh,  Pennsylvania,  USA;  MB  –  Museum  für  Naturkunde,  Berlin,  Germany;  MCZ  – 
Museum of Comparative Zoology, Harvard University, Cambridge, Massachusetts, USA; MNHN 







7.2.1 Taxonomic history of Callibrachion  
 
The  first  paleontologists  naming  and  describing  Callibrachion  (Boule  &  Glangeaud, 
1893a, b,  c;  repeated by Mazion, 1959) noted major  similarities with Palaeohatteria. This  is 
now known to be mostly plesiomorphic (e.g. the unfused  jaw symphysis) or referred to their 
their juvenile stage (e.g. unfused centra and neural arches). Callibrachion was first classified as 
being part of  the “Pelycosauria” by Baur & Case  (1899). A  subsequent  study by Case  (1907) 
grouped  Callibrachion  to  the  supposedly  primitive  ‘Poliosauridae’  (today  considered  a 
polyphyletic assemblage of mainly ophiacodontid taxa). Huene  (1908) classified Callibrachion 





(1908), he also noted  that  the differences  in  the ossification of Callibrachion, Haptodus and 
Palaeohatteria  may  in  fact  originate  in  their  ontogeny.  Williston  (1912)  suggested  that 
Callibrachion  showed  no  discrepancy  from  his  „Theromorpha”,  an  assembly  ofPelycosauria, 
Proterosauria  (including  Palaeohatteridae),  Caseasauria,  and  Kadaliosauridae.  Subsequently, 
Williston  (1914) classified Callibrachion and Haptodus baylei next to the diapsids Araeoscelis, 
Kadaliosaurus, and Protorosaurus as part of the “Protorosauria the.  Based on the classification 
of  Case  (1907),  Huene  (1925)  presented  a  list  of  European  ‘pelycosaurs‘  that  assigned 
Callibrachion  to  ‘Poliosauridae’.  Williston  (1925)  regrouped  Palaeohatteria,  Haptodus  and 
Callibrachion  into  the  Palaeohatteriidae,  partly  assigned  due  to  their  weak  ossification. 
Williston  (1925)  however  was  unable  to  particularly  assign  this  family  to  one  of  his 
‘theromorph’  suborders.  In  contrast  to  these  studies,  the  taxonomy  proposed  by  Nopcsa 
(1928)  shows  strong  discrepancies  as  he  suggested  to  move  Callibrachion  to  the 
“Theropleurinae”  comprising  “Oxyodon”  and  Theropleura  (currently  known  as  the 
sphenacodontid Sphenacodon britannicus and the ophiacodontid Ophiacodon uniformis). 
Romer &  Price  (1940)  recognized  the  subadult  osteology  of  Callibrachion, with  the 
humerus and  ilium resembling sphenacodontids  (today sphenacodontians, sensu Reisz et al., 
1992). Romer & Price  (1940) did not  study  the European material  first hand. They assigned 
Callibrachion  and  Datheosaurus  to  Haptodus,  without  stating  diagnostic  character.  This 
lumping,  also  including  Pantelosaurus  and  Palaeohatteria,  however  based  on  common 
stratigraphy,  geography  and  overall  morphology.  Callibrachion  and  Datheosaurus  were 
renamed as Haptodus gaudryi and H. macrourus  respectively. Heyler  (1969) questioned  this 
taxonomy  becauseHaptodus  and  Callibrachion  show  only  little  difference  in  size  but  vary 
significantly  in  in  the ossification of  their humeri. All other workers  subsequent  to Romer & 
Price (1940) accepted their taxonomic concept. Currie (1979) went even further, synonymizing 
the majority  of  Permian  ‘haptodontines’ within  the  type  species Haptodus  baylei,  including 




7.2.1 Taxonomic history of Datheosaurus 
 
Schroeder  (1904)  cited  E.  Dathe  (with  pers.  comm.  E.  Fraas,  1900),  stating  that 
Datheosaurus  possibly  belongs  to  the  “Palaeohatteriae”.  This  would  have  reflected  the 
classification among Proganosauria (Baur, 1889), antecedent to the “Palaeohatteria‐group” of 
Huene  (1908) which  also  included Haptodus. Without  recognizing  the  juvenile  condition  of 
Palaeohatteria,  Schroeder  (1904)  compared  Datheosaurus  to  the  latter  as  being  more 
advanced. Based on plesiomorphic characters Huene  (1910) suggested close  relationships  to 
Kadaliosaurus  (a basal diapsid), Labidosaurus  (a  captorhinid) and Cotylosauria.  Jaekel  (1911) 
classified Datheosaurus  together with  Labidosaurus  and  Isodectes  (in  fact  a  temnospondyl) 
within  the  supposed  cotylosaurian  group  ‘Datheosauri’.  Despite  the  poor  preservation, 
Williston  (1912)  argued  that  the  vertebral  morphology  excludes  Datheosaurus  from 
Cotylosauria and preferred a position close to Palaeohatteria, Kadaliosaurus und Araeoscelis. 
Nopcsa  (1923)  assumed  that  Datheosaurus  is  very  primitive,  with  close  relationship  to 
349 
 
Seymouria,  and  thus  established  the  Datheosauridae,  also  containing  “Eosauravus”  (the 
‘microsaurian’  Tuditanus).  Furthermore,  Nopcsa  (1923)  considered  Datheosaurus  to  be  a 
potential trackmaker of lacertoid ichnia.  
In a monograph about Permian reptiles from Madagascar, Piveteau (1926, Pl. XII, Fig. 
2)  tentatively  referred  a  specimen  currently  known  as MNHN.F.MAP360  to  Datheosaurus 
based on its humeral shape and short forelimb. This specimen was more recently described as 
the  holotype  of  the  neodiapsid  Thadeosaurus  colcanapi  (Carroll,  1981).  Other  specimens 
ascribed to the same species were classified as ‘Datheosaurus’ by Currie (1982). 
 Romer  &  Price  (1940)  stated  that  Datheosaurus  is  indistinguishable  from  other 
‘haptodontines’ by no clear feature. The ‘haptodontine’ status was supported by Currie (1977, 
1979, see above). However, it is unknown how the sphenacodontian status was established. It 
might  be  a  relic  from  its  original  grouping  with  Palaeohatteria  and  the  reptilian  taxa 
Kadaliosaurus,  Protorosaurus,  and Mesosaurus.  In  fact,  several  questionable  taxa were  still 









Definition. Branch‐based clade  including all  taxa more closely  related  to Casea broilii 
Williston, 1910, and synapsids related more closely  to  it  than  to either Varanops brevirostris 
Williston, 1914, Ophiacodon mirus MARSH, 1878, or Edaphosaurus pogonias Cope, 1882. 
Diagnosis.  As  typically  for  caseasaurians,  the  skull  is  relatively  short  in  both 
Callibrachion  and  Datheosaurus,  including  a  short  facial  region.  This  crucial  observation 
differentiates them from other basal synapsid families. Applying the diagnosis offered by Reisz 
et  al.  (2009)  as  a  template,  caseasaurian  characters  are  the  reduced  marginal  dentition 
(Callibrachion), the unusually large pineal foramen (Datheosaurus) and the low and broad skull 
(Reisz  et  al.,  2009).  The  large  dorsal  blade  in  the  ilium  of  Callibrachion  suggests  a  possible 
















Fig.  7.1: Holotype of Callibrachion gaudryi, MNHN.F.AUT490. A:  close‐up of  right manus. B: 





Fig.  7.2:  Holotype  of  Callibrachion  gaudryi,  MNHN.F.AUT490.  Abbreviations:  car  –  distal 
carpalia;  cer  –  cervicalia;  cl  –  clavicula;  co  –  anterior  coracoid;  f  –  femur;  fi  –  fibula;  h  – 





Type  specimen: MNHN.F.AUT490,  single  slab  with  a  three‐dimensionally  preserved 
partial skull and almost complete skeleton, but missing part of  the vertebral column, part of 
the  pectoral  and  pelvic  girdles  as  well  as  the  left  hind  limb  (Fig.  7.1,  7.2).  Two  parallel 
coprolites (probably from sharks, J.W. Schneider, pers.  inf.) were added to the plaster  jacket, 
artificially arranged  to  fit  into a wooden  frame. This practice was common at  the end of the 
19th century  for specimens  intended  for exhibition  in  the new “Galerie de Paléontologie” of 
the MNHN,  including other Autunian tetrapods from the Autun Basin. The bones often show 











Locality  and  stratigraphy:  Black  shales  of  Autun,  near  Margenne,  Saône‐et‐Loire 




al.,  2014).  The  dark  grayish  bituminous  shale  was  deposited  in  a  lacustrine  environment 
(Marteau & Feys, 1989), where rare amniote skeletons are allochthonous. 
 
Diagnosis:  Small  to mid‐sized  caseasaurian with  slender  and  straight  conical  teeth, 
moderately  thickened  ribs,  possibly  an  enclosed  ectepicondylar  foramen,  an  ilium with  the 






The  type and only  skeleton of Callibrachion gaudryi  is  robustly built. To estimate  its 
ontogenetic stage,  it can be noted that the notochordal canal  is well visible, as  illustrated by 
Boule & Glangeaud  (1893 b, Fig. 3). The authors also  remark unfused neurocentral  sutures, 
although  not  visible  during  the  current  review.  As  rarely  reported  in  early  amniotes,  the 
scapulocoracoid is disarticulated, which underlines the juvenility of the specimen in question. 
In  any  known  caseasaur  shoulder  girdle,  except  for  in  the  still  young  holotype  of 
Ruthenosaurus  (Reisz et al., 2011), no trace of a scapulocoracoid suture  is seen.  In the  ilium, 




well  ossified  in  the  proximal  head.  Consequently,  this  does  not  represent  a  very  juvenile 
individual. The  limb bones show rather undifferentiated heads. This classifies the  limb bones 







(Boule  &  Glangeaud,  1893  b),  but may  also  comprise  a  number  of    questionable  remains 




were already mentioned  in  the original description  (Boule & Glangeaud, 1893 b, c). None of 
these  could be  identified  in  the  current  study, with  the possible exception of  the  supposed 
quadrate.  
The maxilla (and probable continuation to the premaxilla) is well preserved and forms 
the only unquestionably  identifiable element  in  the  skull.  It  is  characterized by  its marginal 
tooth row. The ventral rim is slightly convex. There is a distinct caniniform region indicated by 
broad  tooth bases near  the broken edge of  the  slab.  It  is not possible  to provide a definite 
tooth count or a length estimate for the maxilla, since the outline of the element is somewhat 
questionable. However,  the maxilla  seems  to bear  a  steep dorsal  lobe.  This was previously 
reported for Varanopidae (Langston & Reisz, 1981, Fig. 5) and Caseasauria (Sigogneau‐Russell 
& Russell, 1974, Fig. 2), that both show differing sutural patterns. The tooth‐bearing element 
interpreted  as  the maxilla  (Fig.  7.2)  is  relatively  high  compared  to  eothyridids  (Reisz  et  al., 
2009). Its anterior part reveals no suture, revealing that it is most likely not contributed by the 
lacrimal.  Regarding  its  proportions,  a  contribution  of  the maxilla  to  the  rim  of  the  orbit  is 
possible,  but  not  certain.  The  most  diagnostic  and  striking  feature  of  the  maxilla  of 
Callibrachion is the marginal dentition. The preserved teeth have a smooth surface. The crown 
shape is slender conical, lacking any significant curvature except for the snout tip. Among basal 
synapsids,  a  similar  tooth  type  has  onlybeen  described  for  ophiacodontids,  the  basal 




al.,  2009,  Fig.  5,  6).  Regarding  the  overall  skull  dimensions,  the maxillary  outline  and  the 
dentition, only Caseasauria match the limited data available for Callibrachion.  
With the same preservation as in the posterior part of the maxilla, some bluish‐white 




















Although  mostly  articulated,  the  vertebrae  provide  only  limited  information.  The 
vertebral  column  of  Callibrachion  is  only  represented  by  about  twelve  centra  of  the  dorsal 
region, as well as uncertain remains of the cervical and neural arches. Part of this region was 








amphicoelous,  notochordal,  and  rather  elongate.  In  average,  the  dorsal  centra measure  is 
approximately 11 mm wide and approximatey 15 mm long. Given this width‐to‐length‐ratio of 
about  three‐quarters,  Callibrachion  differs  from  basal  sphenacodontians  that  are  generally 
characterized by ratios of about 0.85 (Currie, 1979, Tab. 4). Although their articular facets are 
rounded,  the  lateral  surfaces  of  the  dorsal  centra  are  sligthly  compressed.  The  resulting 
subtriangular cross‐section ends in a weak ventral ridge. 
The  dorsal  neural  arches mentioned  by  Boule &  Glangeaud  (1893  b)  could  not  be 
identified with confidence within this study. According  to  them, only two are well preserved 




to  be  elongated,  but  are  not  in  scale with  the  enormous  lengths  of  the  colla  in  advanced 
caseids, corresponding with their expanded diapophyses. In the posterior dorsal sequence the 
ribs  decrease  in  length,  but  not  in  width.  The  ribs  have  a  distinct  inflexion  zone  in  their 
proximal  region. This morphology contrasts both  that of Caseasauria  including Datheosaurus 
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rod‐like  shaft  and  overlaps  the  scapula  with  its  wide  ventral  plate. Medially  it meets  the 
interclavicle, which displays a  long, straight, parallel‐sided and  relatively slender shaft, while 
the head proportions are less conspicuous. This does not resemble the condition in Oedaleops 
(Sumida et al., 2014, Fig. 2.5 a), showing an  interclavicular shaft  that  is anteriorly broad and 
narrows continuously towards  its posterior tip. In addition,  its head  is very short but projects 
far laterally on either side. 
The right scapula of Callibrachion is much shorter than the humerus. It has a height of, 

















In  contrast  to  the  description  by  Romer &  Price  (1940), who  reported  a  ventrally  pointing 
supinator  process  in  Callibrachion,  the  distal  ‘epiphysis’  is  almost  flat  and  shows  diffuse 




mm  long.  Its  concave  proximal  articulation  lacks  a  distinct  olecranon.  The  radius  is  only 
partially  exposed  on  both  sides.  Only  vague  information  can  be  given  on  its  anatomy.  It 
appears to be a more slender element compared to the ulna.  
Both manus are well preserved and mostly articulated. Although present, the proximal 





are of plesiomorph  synapsid morphology,  contrasting  the  stout  and broadened  shape of  all 
known  caseids  with  the  exception  of  Eocasea  martini  and  Casea  broilii.  Due  to  the  poor 
preservation,  some of  the  interphalangeal  joints  are not easy  to  identify, but  the  specimen 
seems  to display  the plesiomorphic phalangeal  formula  (2‐3‐4‐5‐3)  for  amniotes  (Fig. 7.1 A, 
7.2). The middle phalanx of digit  IV  is shortened, about 70 %  the  lengths of  the neighboring 







mm  in height. The  iliac blade  is  the only region of  the entire postcranial skeleton preserving 
the  original  bone  texture.  The  dorsal  blade  is  expanded  anterodorsally,  resembling 
Sphenacomorpha  as  well  as  Caseidae  (and  even  Oedaleops,  see  Langston,  1965,  Fig.  4; 






Despite  its  poor  preservation,  the  hind  limb  appears  to  have  the  same  size  as  the 
forearm. It was not possible to constrain the exact measurements for  individual elements, as 
their complete  lengths are not visible. Only  the proximal half of  the  right  femur  is exposed, 
clearly showing a relatively shallow intertrochanteric fossa delimited by the posterior ridge and 
a deep, distinctinternal trochanter. The  femoral shaft  is apparently straight. Suggested by  its 
simple terminal shape, the proximal articulation is possibly not fully ossified. 
The posterior zeugopodium  is disarticulated. The element that most  likely represents 
the tibia  lies across the distal end of the  femur.  It  is robust and slightly curved with a broad 
proximal end. Another, more slender element is only partially exposed and possibly represents 
the fibula.  
The pedal elements are mostly disarticulated.  It  is not possible  to make any definite 






Several  small,  shiny  scales with  a  rhomboidal  outline  and  fine  surface  fluting were 
associated  to Callibrachion by Boule & Glangeaud  (1893 b), who  remarked  that  these scales 












approximately 0.9 m  from  the snout  to  the  last preserved vertebra. The  fossil was originally 
















of  the Untere  Kuseler  Schichten  (Lower  Kusel  beds),  Lower Rotliegend  (Lower Autunian)  as 
part of the Intra‐Sudetic Basin, Poland.  It was correlated to the lowermost Permian by Huene 
(1956)  and  recently  recalibrated  to  the  Late  Carboniferous  Ludwikowice  Formation 
(Niedźwiedzki &  Bojanowski,  2012).  Its  probable  age  is  Stephanian  C,  respectively Gzhelian 



































The  ontogenetic  age  of MB.R.  1015  is  difficult  to  estimate.  Romer  &  Price  (1940) 
considered  it  to  be  a  half‐grown  individual,  based  on  unfinished  long  bone  ‘epiphyses’,  a 
separate anterior  coracoid  (procoracoid), and  the presumably unossified posterior  coracoid. 
However, the present re‐study of the specimen indicates a much older ontogenetic stage. This 
is  related  to  the differentiated coracoid,  the  full symphysis of  the pelvic elements without a 
thyroid  fenestra,  the  blunt  posterior  tip  of  the  ischium,  and  the  polygonal  shape  of  the 
articulating proximal tarsals. In fact, the long bone ossification does not imply a young juvenile 
stage, but more likely reflects those of a still growing subadult according to the growth stages 









elements  on  the  hanging  slab.  The  current  restudy  however  revealed  that  this  slab  only 
comprises  the  broad  exposure  of  the  skull  roof  in  ventral  view.  As  a  result  of  the  poor 
preservation, no sutures can be identified with certainty. The snout and left antorbital region 
are preserved on the lower slab.  
Due  to  the  complete  preservation  in  full  articulation,  the  jaws  are  in  a  natural 
anatomical position.   A distinct overbite was  identified. The upper  jaw projects beyond  the 
anterior margin of the lower jaw. This might result from protruding nostrils. Although close to 
the  block margin,  the  anterior  outline  of  the  premaxilla  is  completely  preserved.  The  only 
definite statement that can be made about its anatomy is that it was short and probably high 
below the naris. The area of the sutural overlap of the maxilla is uncertain.  
The  lingually  exposed  left maxilla  is  the  only  skull  bone  that  seems  to  preserve  its 
actual and complete outline. Although as badly preserved as the remainder of the specimen, it 
provides  key  information  for  the  identification  of  the  specimen.  The  facial  blade  has  an 
uprising  lobe  in  its anterior half,  resembling Eothyris  (Reisz et al., 2009, Fig. 2). This  lobe  in 
Datheosaurus  indicates  the position of a possible  caniniform  region  (supported by Romer & 
Price, 1940). However, due to the fact that a maxillary dorsal  lobe  is also known  in advanced 
caseids (e.g. Euromycter, Sigognau‐Russell & Russell, 1974), it is not unambiguously indicative 
for canines. The maxilla of Datheosaurus seems to have been higher than that of Eothyris and 
especially  than  that  of  Oedaleops  (Reisz  et  al.,  2009).  Anterior  to  the  dorsal  lobe  in  the 
maxillary of Datheosaurus, a  large external nares might have existed. The stout posterior bar 
of  the maxilla builds  a  slight  concavity with  its dorsal  edge,  resembling  Eothyris more  than 
Oedaleops, and most likely marks the ventral rim of the orbit.  
An  orbital  contribution  of  the  maxilla  is  found  in  Eothyris  and  ambiguously  in 
Oedaleops.  This  has  also  been  reported  for  selected  caseids  (Olson,  1968).  Regarding 




supposed orbital position  relative  to  the maxilla matches  the observation  from  the  counter 
slab.  The  skull  table  is  a  broad,  flat  surface  that  is  widely  emarginated  by  the  orbits. 
Overhanged  by  a  lateral  expansion  of  the  prefrontals  and  postfrontals,  the  orbits  were 
therefore facing dorsolaterally at mid‐length of the skull of Datheosaurus. 
The  skull  table  shows wide parietals  that enclose a  large pineal  foramen, as already 
described  by  Schroeder  (1904).  It  is  located  along  the  middle  or  anterior  part  of  the 
intraparietal  suture,  at  least  a  certain  distance  from  their  posterior  edge.  This  condition 
matches the pattern seen in all members of Caseasauria, but contrasts with the smaller pineal 
foramen  in  Edaphosauridae  (Modesto,  1995)  and  the  more  posterior  position  in  basal 
Sphenacodontia  (Laurin, 1993). The posterior edge of  the parietals  is well exposed, outlining 
the dorsal margin of the occiput.  
The posterolateral margins of the skull table projects far posteriorly, most likely made 
up  the  squamosals,  supratemporals  and  parietal  wings.  Even  considering  diagenetic 
deformation of the specimen,  the  jaw  joint seems  to have been set  far behind  the posterior 
margin  of  the  skull  roof,  around  20 %  of  the  total  skull  length.  A  longitudinal  step  in  the 
anatomically  left cheek from the hanging slab tentatively marks the position of the temporal 
opening (Fig. 7.4 B). 
The  lower  jaws  are  preserved  in  articulation  on  the  lower  slab  and  only  slightly 











The  holotype  of  Datheosaurus  displays  an  almost  complete  and  fully  articulated 
vertebral column, but  its preservation  is extremely poor. Only few architectural details of the 
vertebrae themselves can be observed. The widths of the vertebrae appear to be subequal to 
their  lengths  from  the  cervical  to  the  proximal  caudal  region.  The  cervical  and  ‘lumbar’ 
vertebrae  are  slightly  longer  than  the  mid‐dorsals.  Based  on  the  exceptionally  complete 
articulation of the specimen, there is no indication of a divergence from the presacral vertebral 
count  of  26  including  an  unpreserved  atlas.  This matches  the  plesiomorphic  condition  for 
amniotes (Müller et al., 2010), which is also present in the basal caseid Eocasea martini (Reisz 
& Fröbisch, 2014).  







in size posteriorly.  It  is  likely that most of the  tail  is preserved, with a number of at  least 75 
caudals.  In  parts of  their  sequence,  a midline  structure  is  seen.  It  resembles  a notochordal 
canal, but may also result from the section of the foramina venosa. The posteriormost portion 
of  the  tail  shows  definite  preservation  of  actual  vertebrae.  This  contrasts  with  Schroeder 
(1904), who assumed this area to solely display a tug‐trace. Nonetheless, the surrounding area 
of the tail does indeed have a modified texture compared to the matrix rock. This may support 




The  presacral  ribs  of  Datheosaurus  show  a  constant  thickness.  The majority  bends 
along  their  complete  length, whereas more posteriorly  the  ribs display  a bending  zone  just 
proximal  to  their  mid‐length.  The  posterior  cervical  ribs  and  anterior  dorsal  ribs  are  the 
shortest,  whereas  the  10th  to  the  21st  presacral  rib  are  of  similar  length.  In  the  ‘lumbar’ 
sequence,  the  ribs  are  unknown  in  lengths,  but  remain  their  broad  shape,  as  typical  for 
Caseidae  and  especially  contrasting  the  slender  ‘lumbar’  ribs  in  sphenacodontians.  Since 
Eocasea  reveals  slender  ribs  (Reisz  &  Fröbisch,  2014),  Datheosaurus  is  more  derived  or 
independently developed broad ribs.  
Five proximal caudal rib pairs are preserved. They strongly decrease in size posteriorly, 















of  the humeri. A posterior coracoid  is not exposed, contrary  to  the  interpretation by Huene 
(1910)  stating  that  both  coracoids were  co‐ossified.  The  position  of  the  anterior‐most  ribs 
suggests  that  the  actual  posterior  coracoids  may  still  be  located  below  the  first  dorsal 
vertebrae and ribs, similar  to  the posterior portion of  the  interclavicle. The pectoral girdle  is 















Both  humeri  are  exposed,  but  their  proximal  ends  are  poorly  preserved.  A  distinct 
deltopectoral crest is not exposed. On the hanging slab, the right humerus appears as a robust 
bone with a straight shaft. Its minimal  length  is 54 mm. The distal ‘epiphysis’  is 35 mm wide. 
Exposing  the  true ventral  surface,  the anatomically  right humerus of  the hanging  slab  is  the 








Currie  (1977)  interpreted  the  humerus  of  Datheosaurus  as  representing  a  younger 
ontogenetic  stage  than  the holotype of  “Haptodus” garnettensis  (RM 14,156).  Later  (Currie, 
1979; basing on  Schroeder, 1904), he mentioned  the  same  features of  the humerus  stated 
here, but determined them as being juvenile. Currie (1979) considered the humerus to display 
the beginning of the ossification of the supinator and epicondyles, which revealed the type of 
Datheosaurus  to  be  ontogenetically  older  than  in  the  juvenile  series  of  Palaeohatteria 
longicaudata.  However,  in  contrast  to  the  condition  in  Datheosaurus,  the  entepicondylar 
foramen is placed more distally in juvenile individuals of Palaeohatteria, whereas its supinator 
process  is  already  separated  from  the  radial  articulation  area by  a  step, even  in  some  very 
small  individuals  (e.g. SNSD SaP 342, former “D 2223”  in Currie, 1979; see Chapter 5). Taken 
this  into account,  the absence of a distinct  supinator process does not explicitly  indicate an 
early ontogenetic stage of a sphenacodontian. The holotype of Datheosaurus is interpreted to 
be  subadult  considering  its  ossification.  The  closed  ectepicondylar  outline may  rather  be  a 
phylogenetic  signal  and  not  ontogenetic.  The  foramen  has  likely  been  erased  during 
preservation, as also the entepicondyle is blurred. 
Only  one  partial  zeugopodial  element  is  preserved  from  the  forearm.  This  element 
most  likely  represents  the  radius,  judging  from  its  overall  shape  and  the  concave  proximal 
articulation surface for the humerus.  
In  the  laying slab, a partial  right manus  is preserved, exposing  its ventral side. Given 
the  size  of  the  skeleton,  it  documents  a  heavily  built  forefoot.  Only  the  distal  ends  of 
metacarpals  II  to  V  are  exposed  and  nothing  can  be  said  about  their  relative  lengths.  The 
respective digits show the phalangeal formula ?‐3‐3+‐5‐1+, with digits II and IV including their 








A  long  fragment  located  on  the  left  lateral  side  of  the  caudal  ribs  in  the  hanging  slab  is 
congruent with the outline of the  ischium on the  lower slab, and thus does not represent an 
ilium.  The  ventral  elements  are  largely  ossified, with  a  fully  developed  outline,  including  a 
complete  symphyseal  rim.  Hence,  the  lack  of  a  co‐ossified  pelvic  symphysis  and  a  visible 
puboischiadic  suture are  the only  immature  features. The pubis  is  shorter  than  the  ischium, 





are observable  in the pelvis.  Its  length ratio of pubis and  ischium seems to be plesiomorphic 








preserved, with  a minimum  length  of  59 mm.  The  right  femur  exhibits  a  distinct  sigmoid 
curvature, with  the  proximal  head weakly  bent  dorsally  and  the  distal  head  strongly  bent 
ventrally. There  is also a distinct  strong  fourth  trochanter, at about one‐third of  the  femur, 
which continues apparently  in a high adductor ridge. Admittedly, this might be purported by 
section  effects.  The  curvature  was  interpreted  to  be  typically  sphenacodontian  by  Currie 
(1979). Actually,  this  feature  is not  consistently present within Sphenacodontidae  (Romer & 
Price 1940, Fig. 36 & 37). 
All posterior  zeugopodials are preserved. Both  tibiae are 41 mm  long. They are only 
slightly  bent  and  have well‐developed  terminal  articulations.  The  fibulae  are  slightly more 
slender  and  more  strongly  bent.  The  left  fibula  from  the  hanging  slab  reveals  that  the 
articulation  facets  fit  to  the only slightly dislocated proximal  tarsals. This  indicates a  finished 
ossification in this area.  
On  the  lower  slab, only parts of  the  right pes  is preserved. There  is a barely  visible 
altered  bone  fan,  including  the  astragalus,  calcaneum  and  possibly  three  digits  pointing 
towards the base of the tail. The left pes shows better and more complete preservation on the 
hanging slab. The proximal tarsals are  large and approximately of equal size. Their polygonal 
shape and straight midline contact  indicate  full ossification. The  foramen  for  the perforating 
artery is placed directly distal to the center of the articulation between the two elements. The 
lack  of  a  tall  astragalus  neck  in Datheosaurus  is  a  typical  pattern  for most  varanopids  and 
caseids.  Additional  tarsals  cannot  be  identified  with  certainty,  but  a  single  distal  tarsal  is 







7.4.1 Classification of Callibrachion and Datheosaurus as Caseasauria  
 
As a result of the incompleteness and generally poor preservation of the holotypic and 
only  specimens  of  Callibrachion  and  Datheosaurus,  no  definite  autapomorphies  could  be 
















skull  shapes and dimensions  link  to Caseasauria or Edaphosauridae within  the better‐known 
pelycosaur‐grade synapsids. A short triangular skull is common for all caseasaurs and advanced 
edaphosaurids. This kind of skull shape may indicate a specialized diet or feeding behavior, but 
not  necessarily  an  herbivorous  lifestyle  (compare  Oedaleops,  Sumida  et  al.,  2014).  The 
dentition of both genera as described herein  is typical  for  the  ‘eothyridid’ morphology. They 
comprise slender teeth of  less curvature, a  larger size variation than seen  in ophiacodontids, 
and a reduced precanine number. This combination is unique among basal synapsids, matching 
the tooth types of Eothyris and Oedaleops (Reisz et al., 2009) as well as the Bromacker caseid 
(Reisz &  Fröbisch, 2014).  Such a dentition appears  to be most  suitable  for  a predominantly 
faunivorous diet. The first skull reconstruction presented here (Fig. 7.5) is based on the maxilla 





with  the eothyridid pattern. CM 47746 also  shows  some  similarity with Baldwinonus, which 
was grouped into eothyridid by Romer & Price (1940). Their assumption of a close relationship 
between eothyridids and ophiacodontids might have  led  to  the determination of  the Cutler 
specimen. Following the introduction of the modern concept of Caseasauria, Baldwinonus was 
re‐evaluated as an ophiacodontid (Brinkman & Eberth, 1986; see also Lucas, 2013).  
All  of  the  available  cranial  data  for  Callibrachion  and  Datheosaurus  fit  the  basal 
caseasaurian pattern. Particularly  the shape of  the maxillae of both genera and  the size and 
position of the pineal foramen in Datheosaurus strongly support this classification and exclude 
all  others,  also  the  edaphosaurid  one. Moreover,  the mandibular morphology  of  both  taxa 







The  axial  proportions  of  the  complete  holotype  of  Datheosaurus  reveal  the  first 
evidence  for  complete proportions  in  a basal  caseasaurian.  Its  long  tail  resembles  the well‐
known  varanopid  Aerosaurus  (at  least  80  caudals,  Pelletier,  2014)  and  therefore  possibly 
defines a general feature in basal synapsids. At least, it is less characteristic for more advanced 
pelycosaur‐grade  and  therapsid  taxa  (see  Fröbisch & Reisz,  2011,  Tab.  1).  The  exact  caudal 
count of Caseasauria is unknown until now. Stovall et al. (1966) and Olson (1968) estimated a 
count of 55 for Cotylorhynchus romeri and of 60 for Angelosaurus romeri. According to Romer 
&  Price  (1940),  Dimetrodon  milleri  had  64  caudals.  There  is  no  complete  tail  in  other 
‘pelycosaurs’. Partial  counts are: Casea ~50, Varanops > 47, Varanosaurus acutirostris > 32, 
and Ophiacodon  retroversus  >  40  (Romer &  Price,  1940).  The  count  of  75  in Datheosaurus 
remains  therefore  a  very  high  number.  This  is  even  higher  than  in  reptiles,  e.g.  the 
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with manus  skeletons,  lower  row with  pedes.  Compiled  after  Olson  (1954,  1968),  Reisz  & 
Fröbisch  (2014),  Romer  &  Price  (1940),  Sigogneau‐Russell  &  Russell  (1974),  Sumida  et  al. 
(2014). Casea refers  to C. broilii only, compiled after UC 657  (pers. obs.) and UC 656  (Olson, 










ratio  of  0.71‐  For  comparison,  the  ratio  is  0.70  in Oedaleops  (Sumida  et  al.,  2014),  0.84  in 
Caseidae  (Olson,  1968,  Tab.  3  a),  and  approximately  1.0  in  ‘haptodontine’  Sphenacodontia. 
Neural  spines,  although  not  exposed,  are  most  likely  not  elongate,  judging  from  the 
orientation  of  both  specimens  in  the  rock.  This  observation  is  in  contrast with  the  hyper‐
elongate  spines of Edaphosauridae. The distal  ‘epiphysis’ of  the humerus  represents  a half‐
grown (subadult) ontogenetic stage  in both described specimens and seems to bear a closed 
ectepicondylar groove. This has only been reported for caseids and Edaphosaurus until now.  
The  ilium  of  Callibrachion  clearly  shows  the  development  of  a  dorsal  blade.  This  is 
elsewhere seen only in sphenacomorph (Edaphosauridae + Sphenacodontia) and caseasaurian 
synapsids. Oedaleops  is  inconsistently  reported  (Langston, 1965, Fig. 4;  Sumida et al., 2014, 
Fig.  2.5  g).  The  ilium  is  therefore not diagnostic  for distinguishing  between  those  clades. A 
dorsal blade of the ilium is also known in Mycterosaurus and Nitosaurus (Romer & Price, 1940, 
Fig.  28).  However,  their  phylogenetic  positions  are  questionable.  Formerly  assigned  to 
Mycterosaurus, pelvic material has been considered to be of temnospondyl origin (Berman & 




to  the  low ontogenetic  stage,  as even  in  the  very  juvenile  specimens of Palaeohatteria  the 
ilium is almost fully outlined. Although there is no unambiguous correlation, the derived ilium 
in Callibrachion  could  indicate  that  the  increased number of  three  sacrals  in  caseids higher 
than Eocasea (LeBlanc & Reisz, 2014) appeared early in this lineage. 
As  a  crucial  observation,  the  closed  ectepicondylar  groove  in  the  re‐studied  genera 
matches  the  condition  seen  in  Edaphosaurus  and  Caseidae  (Romer &  Price,  1940,  Fig.  32; 
Olson,  1968,  Fig.  16;  Reisz,  1986,  Fig.  24). Nonetheless,  the  appendicular  elements  can  be 
distinguished  from  other  caseasaurians  (Fig.  7.7).  An  isolated  humerus  from  the  Lower 
Permian  of  Thuringia  (NHMS‐WP  2195)  was  compared  to  Datheosaurus  and  identified  as 
?Haptodus  sp.  by  Werneburg  (1999).  However,  it  does  not  have  a  closed  ectepicondylar 
contour  and  is  therefore most  likely  a  varanopid  or  caseasaur more  basal  than  any  other 
member with known humeri. It may also be an undetermined basal sphenacodontian.  
The plesiomorphic manual phalangeal  formula  together with only slightly broadened 
phalanges  is  a  feature  also  known  in  varanopids  (e.g. Watongia,  see Reisz &  Laurin, 2004), 
Ophiacodon (Romer & Price, 1940, Fig. 40), Edaphosaurus (OMNH 74084, MCZ 4320), and the 
most basal caseid Eocasea  (Reisz & Fröbisch, 2014).  It has not been described  for any other 
caseasaur.  
Since  broad  phalanges  also  appear  in  the  small  and  basal  caseid Oromycter  (Reisz, 
2005; Benson, 2012), but not in Casea (Fig. 7.7), this feature is likely related to function instead 












(2014),  and  Sumida  et  al.  (2014).  Evolutionary  trends  in  basal  caseids  are  used  to  suggest 





“Casea”  nicholsi  (Olson,  1954)  has  a  reduced  phalangeal  formula  (2‐3‐3‐4‐3)  in  its 
manus, with slightly broadened phalanges (Fig. 7.7). Reisz et al. (2011) stated that this poorly 
known  species  is  the  only  and  therefore  questionable  source  to  reconstruct  the manus  of 
Casea. Regarding the unbroadened phalanges in C. broilii (Romer & Price, 1940, Fig. 41 H) and 
the  fact  that  fore‐  and  hind  feet usually  share  similar patterns, we  recognize  a  remarkable 
difference  between  these  species.  In  the  pes  of  Casea  broilii  (Fig.  7.7),  a  reduction  of  the 
phalangeal  formula  is  not  present  (Reisz  &  Fröbisch,  2014),  and  the  phalanges  are  not 
broadened.  In  contrast, we  assume  that  “Casea”  nicholsi  represents  a more  derived  genus 
distinct from Casea, which, however,  is too fragmentary to be renamed. This  is supported by 
the proportional reconstruction (Fig. 7.8), showing that a compilation of the material described 





detailed  preservation  in Datheosaurus  and  Callibrachion.  (3)  The well‐preserved  Bromacker 
caseid skeletons are still undescribed, but will provide reliable comparisons, for example, due 









consist  of  imprints  of  the  ventral  body  side  along with  footprints  and were  assigned  to  a 
member  of  the  Eupelycosauria.  Large  caseids were  excluded  based  on  their  advanced  foot 
type. However,  independent of  the phylogenetic position  forming  the  sister‐group either  to 
Eupelycosauria  (Reisz,  1980;  Kemp,  1982;  Reisz  &  Fröbisch,  2014)  or  to  Sphenacomorpha 
(discussed  in  Benson,  2012),  basal  caseasaurian  tracks  are  expected  to  resemble  those  of 
(other)  eupelycosaurs.  Therefore  the mentioned  tracks  are not  restricted  to  a  certain basal 
synapsid subclade, but rather represent a plesiomorphic type. Variations from this pattern of 
digital proportions appear only in very large taxa (e.g. Ophiacodon, R. Reisz, pers. comm.) or as 
a  result  of  functional  specializations,  such  as  in  Caseidae  (e.g.  aquatic,  Lambertz  et  al.,  in 
review) or the extreme span of digit lengths in Varanopidae. 
With respect to the tracks described by Niedźwiedzki & Bojanowski (2012, Fig. 2 & 4), 










The  re‐identification of Callibrachion  and Datheosaurus  as basal  caseasaurs expands 
our knowledge of the caseasaurian stem (Fig. 7.8). Previous findings of eothyridids date back 
to  the  Early  Permian  (Cisuralian;  see  Reisz  et  al.,  2009).  Reisz  &  Fröbisch  (2014)  recently 
described the oldest known caseid, Eocasea martini, from the Late Pennsylvanian (Stephanian) 
of  Kansas.  This  finding  fills  a  significant  gap  in  the  fossil  record  of  caseids,  which  were 
otherwise  only  known  from  the  Permian.  Datheosaurus  also  occurred  during  the  Late 
Carboniferous and provides additional evidence for the early diversification of this clade. This 
is  in  particular  significant  as  Caseasauria  respresent  one  of  the  long‐lived  clades  of  early 
synapsids.  The  youngest  caseids  were  reported  to  have  lived  in  the Middle  Permian  (e.g. 
Ennatosaurus,  Maddin  et  al.,  2008)  and  possibly  Upper  Permian  (Silva  et  al.,  2012).  As 
elements of  typically  therapsid‐dominated  faunas,  they were only paralleled by Varanopidae 
(e.g. Mesenosaurus, Pyozia, Heleosaurus and Elliotsmithia, see Anderson & Reisz, 2004; Botha‐
Brink & Modesto, 2007).  
Nevertheless,  the  exact  appearance  in  time  of  specialized  caseid  herbivores  with 
spatulate tooth types is unclear. A single tooth reported by Harris et al. (2004) of Virgilian age 
was  recently  questioned  by  Reisz  &  Fröbisch  (2014).  However,  our  study  supports  the 
previously documented pattern that large herbivorous caseids from the Permian evolved from 
small  non‐herbivorous  caseids  that  appeared  already  in  the  Late  Carboniferous  (Reisz  & 
Fröbisch, 2014). The distribution ofDatheosaurus and Eocasea in time and space indicates that 
the basal  radiation of  caseasaurians  took place  in  the  Late Pennsylvanian  and o  achieved  a 
wide palaeo‐biogeographical distribution.  
Callibrachion  is  the  oldest  known  Permian  caseid.  Questionable  caseid  tracks  of 
Sakmarian age  (Hunt et al., 1993) most  likely  represent undertrackings of cf. Dimetropus  (S. 
Voigt, pers. comm.). Oromycter and the Bromacker caseid are of Late Artinskian to Kungurian 
age  (according  to Reisz, 2005;  Lucas, 2006;  Lützner et al., 2012).  It  is  thus possible  that  the 






The  re‐investigation  of  the  nearly  complete  holotype  skeletons  of  Callibrachion  and 
Datehosaurus  revealed  that  both  can  be  classified  as  basal  caseasaurs.  The  relatively  poor 




proportions that comprise a   (1) small,  low and broad skull, (2)   short facial region, (3)    large 
pineal foramen  (Datheosaurus),  (4) characteristicoulines of the maxillae,(5) reduced marginal 
dentition (Callibrachion), (6) slender and less curved teeth, (7) broad posterior dorsal ribs, and 
(8)    closed  entepicondylar outline  in  the humerus.  The maxillary outline  and  the  putatively 
373 
 




ontogenetic  or  functional  signals.  The  discussion  also  revealed  that  Nitosaurus  might  be 
caseasaurian (incertae sedis), and “Casea” nicholsi is possibly not monophyletic with C. broilii.   
Among Late Paleozoic faunas, the European basins are often smaller and less exposed 
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8.1 New results  
 
  Based on the results presented within this thesis, a complete taxonomic revision of the 
non‐sphenacodontoid  Sphenacodontia  is  presented,  including  phylogenetic models,  a  large 
amount of anatomical comparisons, and functional aspects. All named taxa were re‐described, 
providing a detailed study of an evolutionary stage that is disproportionally rare and important 




France)  are  no  sphenacodontians,  but  basal,  apparently  faunivorous  caseasaurians. 




 One  of  the  oldest  sphenacodontian  specimens  to  be  known  (Moscovian  of  Nova 
Scotia) is apparently more derived than expected. From its poor observations, it shows 




compared  to  its  original  description,  including  almost  the  entire  cranium  and 
important postcrania.  Its basal‐most status within the paraphyletic  ‘haptodontines’  is 
strongly affirmed. 
 
 “Haptodus”  garnettensis  (Kasimovian of  Kansas)  is not monophyletic with Haptodus 










 The  large but  fragmentarily known “Haptodus” grandis  (Lower Cisuralian of England) 
shows  a unique  character  combination.  It  is definitely more derived  than Haptodus 
and Eohaptodus. 
 
 Palaeohatteria  (Artinskian of Saxony)   was  re‐described on  the basis of  re‐examined 
type material and new specimens. The cladistic bias caused by poor ossification of the 









 Cutleria  (Lower  Cisuralian  of  Colorado)  is  not  affirmed  to  be  a  sphenacodontid.  In 
contrast to all previous analyses, its mixture of derived and basal characters does not 




the  Sphenacodontoidea.  The  fragmentary  skull  of  this  specialized  form  displays  no 
decisive synapomorphies of Therapsida. 
 
 Raranimus  (Roadian of China)  is questioned  for one character coding, the number of 
functional  canines. As  a preliminary  result,  is not  a  stem  therapsid.  It  instead nests 
within the basal nodes of therapsid subclades. 
 
 Uncertainties  with  respect  to  weak  support  of  dichotomies  in  the  cladograms  are 







 A  second  Carboniferous  radiation  includes  Sphenacodontoidea  and  derived 
‘haptodontines’,  which  also  lack  straight  character  histories:  Culteria, 





 Considering  the  origins  of  Therapsida,  the  debate  of  a  stratigraphical  gap  is  not 
relevant. An Early Permian ghost lineage is the only model consistently explaining the 




These  results  present  an  almost  complete  systematic  revision.  The  basic  hypotheses  of 
distinct genera forming the ancestral stage that is less derived than the Sphenacodontoidea is 
confirmed.  Particular  changes  in  tree  positions  that  are  opposing  previous  research  do  not 
show much impact. Actually, the pattern of character distribution suggests a more complicated 
picture. Basal  sphenacodontians  demonstrate  the  high  degree  of  convergence  in  evolution. 
Therefore, the striking message is the presented case study, in which the discussion attempted 














destabilizing  impact  of  Secodontosaurus,  that  could  be  a Dimetrodon‐type  sphenacodontid, 
but appears plesiomorphic due to reversals that seem to qualify the highly derived characters, 






         
 
Fig.  8.1:  Stratigraphic  distribution  of  basal  Sphenacomorpha,  with  first  occurrences  of 
outgroups, complete  range of Sphenacodontidae, and  the oldest  record of  the crown‐group, 
the Therapsida.  In comparison  to  the previous state‐of‐the‐art knowledge of  ‘haptodontines’ 
(Fig.  1.1),  new  topologies  and  taxa  introduced  in  the  current  study  are marked  in  red.  The 







  The  cladistic  tests  revealed  that  fragmentary operational  taxonomic units have only 
little  influence on the tree  if  included singularly. There are several fragmentarily known taxa, 
such as Kenomagnathus and Tenuacaptor, or unnamed specimens. Their particular positions 
can be  tested by  single  inclusion, whereas  the  interrelationships of poorly known units  lack 
support  in  the  tree.  These  effects  are  even  increased,  if  both  the  haptodontiform  and  the 
pantherapsid radiations were  included to one analysis. The constraints to solve this  issue will 
be part of ongoing research projects. 
  Interestingly,  the hypothesis  that  the Garnett  fauna could at  least partly  represent a 
separate  clade  received  further  support  by  preliminary  tests.  Such  a Garnett monophyly  is 
even more likely, since this fauna does not comprise the oldest evidence of Haptodontiformes. 
Most strikingly, the slightly older Sangre de Cristo Formation contains a form with affinities to 
Ianthodon,  and  the  edaphosaurid  Ianthasaurus,  but  also  advanced  Sphenacodontidae. 
Therefore, the Kasimovian forms do not represent an ancestral paraphyly.  
  A  compiled  basal  tree  of  Sphenacodontia  is  shown  in  Figure  8.1.  Concerning  the 
Garnett  diversity,  it  is  very  unlikely  that  the  majority  of  taxa  forms  a  basal  stage  of 
Haptodontiformes,  of  which  several  paraphyletic  lineages  survived  to  co‐occur  with  their 
descendants,  the Sphenacodontidae. The alternative  solution  suggests  that a  clade exists  to 








8.3 The step beyond  
 






completeness.  The  Niederhäslich  assemblage  is  under  investigation  for  its  environmental 
significance  and  newly  determined  amniotes.  Palaeohatteria  was  sampled  to  prepare 
histological thin‐sections. Measurements of several taxa have not yet been plotted, but could 
result in proportional comparisons. Thus, the biological and ecological conclusions, at least on 
Palaeohatteria, will  further  increase  the understanding of basal pantherapsids  and  the pre‐
condition of the therapsid transition. The followingpreliminary statements can be made: 
 





Middle Permian varanopid. The question  is when  this  feature did occur  in evolution, 
and  if  there  was  any  global  environmental  trigger  that  was  probably  shared  with 
therapsids. However,  it does not  seem  that  social behavior  implies  the  transition  to 
major new taxa. 
 
 One  specimen of Palaeohatteria displays an aggregation of  two or  three  individuals. 
Considering the rareness of Palaeohatteria in the Niederhäslich assemblage, this is not 
interpreted as a random situation. Although  lacking maternal care, social behavior  is 
possible  among  juveniles.  This  sheds  light  on  the  skeletal  aggregation  of 
Pantelosaurus, in which pack behavior cannot be tested conclusively. 
 
 The  Niederhäslich  limestones  also  yielded  a  tiny  edaphosaurid.  It  was  re‐classified 
during  this  study  to  be  a  juvenile  Edaphosaurus.  A  second  specimen,  previously 
labelled  as  Palaeohatteria,  shows  one  diagnostic  character  of  advanced 
Edaphosauridae. This specimen is the smallest juvenile synapsid from Niederhäslich. As 








Ophiacodontidae  +  Haptodontiformes,  or  even  within  Ophiacodontidae.  Since  the 
barely known Stereophallodon‐Stereorachis‐group has not been coded,  their  identity 
and  relationship  to  Haptodontiformes  remains  unknown.  However,  there  is  some 
evidence  for of  a hidden diversity of ophiacodontids with well‐pronounced  canines. 




 The Garnett  disparity  is  remarkably wider  than described  in  the  current  study.  This 
highlights  the  early  synapsid  ecology  as  a whole.  For  example,  an  undescribed  and 
seemingly  durophagous  taxon  demonstrates  an  adaptation  beyond  the  known 
‘pelycosaur’ spectrum.  
 
 Fragments  from  the  Sangre  de  Cristo  Formation  (Kasimovian  of  Colorado)  can  be 







 Cryptovenator, Neosaurus,  and  less  commonly Hypselohaptodus  nest within  a  basal 
stage of Sphenacodontidae. Cryptovenator affirms  the constant  tooth morphology of 
this  clade.  Neosaurus,  however,  shows  no  indisputable  character  to  include  it  to 











  The  investigated  basal  Sphenacodontia  showed  high  diversity  and  disparity,  which 
reflect  their  derived  and  successful  nature.  Their  relatively  low  abundance  cannot  be 
interpreted as a signal of subordinate role, but may be related to their restricted inhabitation 
of  the basins  that  turned  into  sedimentary  archives. Although nearly  a  ghost  radiation,  the 
evolutionary  success  of  basal  sphenacodontians  can  be  reconstructed  from  the  current 
knowledge.  It was this success that gave rise to both sphenacodontids and therapsids during 
the  Carboniferous.  The  origin  of  stem‐based  Therapsida  is  possibly  correlated  to  the 
Carboniferous Rainforest Collapse, or dates back even  further. The general ability  to  inhabit 
arid biomes was a clear advantage regarding their viability during subsequent climatic changes. 
Early  ‘haptodontines’  were  capable  of  short‐term  adaptations,  as  seen  in  the  Garnett 
annidation.  This  evolutionary  strength  is  a  characteristic  for  Haptodontiformes  in  general. 
Therefore, a remarkable evolutionary success cannot be stated for the therapsid history solely. 
The  traditional  perception  is  an  artifact  of  the  therapsid  Cisuralian  ghost  lineage,  resulting 
from  the  obvious  advantage  of  the  “readily  evolved”  therapsids  of  the Middle  Permian  in 
comparison to the pelycosaur‐grade synapsids. In contrast, the assumption of an  incremental 
transition  implies  a  hidden  Cisuralian  diversity  of  Sphenacodontia,  in  which  the  known 
sphenacodontids  and  ‘haptodontines’  represent  the  same  pattern  of  stratigraphically 
restricted  side‐branches  that  also  occurred  in  the  Late  Permian  to  Mesozoic  history  of 
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